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HISTORIK, MATERIAL UND METHODE. 


Durch meine Untersuchungen der inkretorischen Organe der Crustaceen 
und Insekten (HANSTROM 1939, 1941) wurde ich von denselben Organen der 
Vertebraten interessiert, speziell da weitgehende Analogien zwischen dem Kom- 
plex der Corpora cardiaca—Corpora allata der Insekten und dem Doppel- 
organ der Hypophyse der Vertebraten nachgewiesen werden konnten. 1941 
erhielt ich nun vom Ingenieur und Biochemiker Nits R. LUNDGREN fixiertes 
Material von der Hypophyse mehrerer Cetaceenarten, und da das betreffende 
Organ gerade bei den Walen noch ungeniigend untersucht ist und ausserdem 
einen besonders bemerkenswerten Typus reprasentiert, lege ich hier meine 
Beobachtungen vor. 

Das betreffende Material, fur das ich Ingenieur LUNDGREN herzlich danke, 
wurde von ihm wahrend einer Fahrt nach der Antarctis mit dem norwegischen 
Walfischfanger Terje Viken im Marz 1939 in Boutns Gemisch fixiert und 


bestand aus einer Hypophyse eines Blauwalweibchens (alaenoptera mus- 


culus), drei Hypophysen von Finnwalweibchen (B. physalus) und einer Hypo- 


physe eines Seiwalweibchens (B. borealis). Spater erhielt ich von Herrn 


A. Z. 1944. Acta Zoologica 1944. Bd. XXV. 
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Dr. Med. Knup KrasseE eine formolfixierte Hypophyse des Buckelwals 


(Megaptera longimana), die jedoch nur die Adenohypophyse enthielt, aber als 


Vergleichsmaterial von grossem Interesse war. Ich bitte Doktor KraBBE meinen 


herzlichsten Dank entgegenzunehmen. Der K. Physiographischen Gesellschaft 
zu Lund, die die Untersuchung freigebig unterstutzt hat, sage ich auch meinen 
besten Dank. 

Ausser einiger alteren, mehr zufalligen Beobachtungen gibt es vor 1929 
‘ine Arbeit, die die Hypophyse der Wale behandelt, namlich die von 
DBERG 1885. GULDBERG beschreibt die Morphologie der Hypophyse des 

lauwales und des Finnwales und beobachtete als der erste, dass nur ,,loses 

indegewebe die einzigste Verbindung‘‘ zwischen der Adenohypophyse und 
Neurohypophyse darstellt und dass ,,die Dura im Verein mit der Pia in 

- hinteren Furche zwischen beiden einen sehr dicken, von Gefassen strotzen- 
len Wulst bildet, der die Furche vollstandig ausfullt und das hinterste Ende 

Lobus infundibuli verbir; 

1929 gab WISLOCKI zum ersten Mal eine moderne Beschreibung der Hypo- 
physe eines Wales, indem er dieses Organ bei dem Tummler, Tursiops 
iruncatus, untersuchte (,,tumlare‘‘ ist in Schweden der Name von Phocaena 

dem ,,Braunfisch‘). Diese Arbeit wurde gefolgt von anatomisch- 
histologischen und endokrinologischen Untersuchungen des Finnwales (Ba- 
lacoptera physalus) yon GEILING (1935) und WIsLOCKI—GEILING (1936), 
des Blauwales (B. musculus) ebenfalls von WisLocKI—GEILING (1936) und 
ausserdem von VALSO (1936, 1938) und JACOBSEN (1941) und schliesslich des 
Pottwales (Physeter macrocephalus oder P. megalocephalus) von WIsLOCKI 
GEILING (1936). Von meinen fur histologische Zwecke fixierten Hypophysen 
var also dieses Organ bei dem Seiwal (Balaenoptera borealis) nicht fruher 
‘rsucht, weshalb die Beschreibung desselben den Hauptteil der vorliegenden 
Arbeit bildet, die von einer Beschreibung der Adenohypophyse des Buckelwals 
(Megaptera longimana) erganzt wird. 
Die Hypophyse des Seiwals wurde in 8 my dicke Sagittalschnitte durch die 
‘artie zerteilt, die sowohl die Adenohypophyse als die Neurohypo- 
physe enthalt, wahrend die lateralen Partien der Adenohypophyse in ebenso 
dicke Horizontalschnitte zerlegt wurden. Die Farbung geschah in Azan nach 
HEIDENHAIN und Hamatoxylin-Saurefuchsin, wobei speziell die erstgenannte 


Methode sehr schone Ergebnisse gab. 


MAKROSKOPISCHE UND MIKROSKOPISCHE ANATOMIE. 
Der Seiwal, Balacnoptera borealis. 


Die Adenohypophyse (Lobus anterior) liegt vor der Neurohypophyse (Lo- 


hus posterior), wobei die beiden Lappen bei dem Seiwal ziemlich dicht neben- 
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einander liegen, aber in ihren Hauptteilen voll- s 
standig durch eine dicke Wand der Dura mater 
voneinander getrennt werden (Abb. 1—3, 15 b). 
Diese Wand ist, was sowohl makroskopisch als 
mikroskopisch festgestellt werden konnte, dop- 
pelt, indem beide Lappen ihre eigene sackfor- 
mige Durahulle besitzen. An dem Boutn-fix- 
ierten Material hatte die Adenohypophyse eine , 
festere Konsistenz und dunklere larbe als die “< 
zarte und helle Neurohypophyse. 52 mm : 
Das Tier, von dem die betreffende Hypophyse ay), pie Hypophyse des Sei 
stammt, war ein Weibchen mit einer Lange von  wals (Balaenoptera borealis) von 
1] hinten gesehen. Inder Mitte (hell) 
15,2 m. Die Maximumlange des Seiwals soll  gie Neurohypophyse, vor und 
ungefahr 21 m sein. Die Adenohypophyse, deren _ lateral von ihr die Adenohypo- 
physe. P Pars tuberalis externa ; 
aussere Form von den Abb. 1 und 2 hervorgeht, S$ Stiel der Neurohypophyse. 
hatte eine grosste Breite von 52 mm. Die Lange 
von oben nach unten in der Mediallinie betrug 30 mm und die grosste Lange 
der Lateralpartien von oben nach unten 36 mm, wahrend der Abstand zwischen 
der vorderen Wand der Adenohypophyse und der hinteren Wand der Neuro- 
hypophyse 16 mm mass. Die grosste Breite 
ypoph} g 
der Neurohypophyse war nur 8 mm. Das 
Gewicht des ganzen Organes (die Adeno 
Neurohypophyse), das nach Boutn-l*ixa- 
tion in 90% Spiritus bewahrt wurde, be- 
trug 16 g, was bedeutend weniger als bei 
dem Blauwal ist, bei dem die Hypophyse 
nach VALSO (1936) 56,2 g wiegen kann. 
Die Hochstgewichte der Pars epithelialis, 
der Pars tuberalis und der Pars neuralis 
des Blauwals betrugen 53,5 g, 0,8 g und 
1,9 g. Der riesige Blauwal kann auch mit 
einer Lange von 30 m ein Gewicht von 
150,000 kg erreichen, weshalb seine Hypo- 
physe zwar die grosste bekannte, aber trotz- 
dem im Verhaltnis zum Gewicht des Tieres oS pea 
Abb. 2. Die in der Mediallinie halb- 
klein ist. Da das Gewicht der von VALSO  jerte Hypophyse des Seiwals. Nach 
d. i. nach links, die dunklere 
innerhalb weiter Grenzen mit einem mitt- nach rechts, die hellere Neurohypo- 
. physe. Wirkliche Lange von oben 
wechselte, scheint pach unten 30 mm; der wirkliche 
Abstand zwischen vorderen 
Wand der Adenohypophyse und der 
Seiwalweibchen etwa ,,normal zu_ sein. hinteren der Neurohypophyse 16 mm. 


leren Wert von 34,6 


das Gewicht von 16 g fiir das 15,2 m lange 
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Abb. 3. Sagittalschnitt nahe der Mediallinie durch die Hypophyse des Seiwals; die Vorder- 
seite nach rechts, die Hinterseite nach links. N Neurohypophyse; 7s distaler Teil der Pars 
tuberalis externa der Adenohypophyse, der den Stiel der Neurohypophyse umgibt; Te 
proximaler Teil der Pars tuberalis externa; 71 Pars tuberalis interna; Pa Pars anterior 
der Adenohypophyse mit zahlreichen acidophilen Zellen, deshalb dunkel gefarbt. In der 
Pars tuberalis interna zahlreiche Blutgefasse (die schwarzen Flecke sind Haufen von Blut- 
korperchen, die tiefrot gefarbt sind). Die Lttcke zwischen der Adenohypophyse und der 
Neurohypophyse ist kunstlich, bildet aber gleichzeitig die nattirliche Grenze zwischen den 
bindegewebigen Hullen der beiden Lappen. 


In dieser Arbeit nenne ich denjenigen Teil der Hypophyse, der einen Ab- 
kémmling der ektodermalen Mundbucht darstellt, die Adenohypophyse und 


den mit dem Hypothalamus zusammengehorenden Teil die Neurohypophyse. 


Die Adenohypophyse besteht dann bei den allermeisten Vertebraten aus drei 


Unterabteilungen, der Pars anterior oder dem Vorderlappen, der Pars inter- 
media oder dem Zwischenlappen und der Pars tuberalis oder dem Trichter- 
lappen. Von diesen Unterabteilungen besitzen die bisher untersuchten Cetaceen 
nach den tbereinstimmenden Angaben der Autoren, die auch ich bestatigen 
kann, nur die Pars anterior und die Pars tuberalis, wahrend eine Pars inter- 
media ganzlich fehlt. 

Die Pars anterior bildet den Hauptteil der Adenohypophyse, kann 
aber nicht makroskopisch von dem unteren Teil der Pars tuberalis abgegrenzt 
werden. Diese beschrankt sich namlich bei dem Seiwal nicht wie bei der 
Mehrzahl der Mammalien nur auf denjenigen Teil der Adenohypophyse, der 
gleich einem Halsband oder einem Becher den Stiel der Neurohypophyse um- 


gibt (Abb. 1), sondern streckt sich, wie JACOBSEN (1941) auch bei dem 
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Blauwal gezeigt hat (Abb. 15 a), weit nach unten in die Pars anterior hinein, 
so dass man bei diesen beiden Cetaceen (wie auch bei dem [innwal und 
Buckelwal; vgl. S. 19) von einer Pars tuberalis externa und einer Pars tu- 
beralis interna sprechen kann. Die Grenze zwischen dem unteren Teil der 
Pars tuberalis interna und der sie umgebenden Pars anterior ist an gewissen 
Stellen scharf (Abb. 3, Tafel I a), an anderen aber undeutlich, indem Strange 
von acidophilen Zellen im unzweifelhaften Gewebe der Pars tuberalis interna 
auftreten und auch Partien von Tuberalis-natur in der Pars anterior vorkom- 


men. Die Pars tuberalis interna des Seiwals liegt nach vorn, so dass der obere 


Teil der Pars anterior aus einer schmaleren Zone vor der Pars _ tuberalis 


interna und einer bedeutend dickeren Zone hinter ihr besteht (Abb. 15 b). 


Pars anterior der Adenohypophyse. 


Die Drisenzellen der Pars anterior stellen gewulstete, gewohnlich 
unregelmassig gestaltete Massen dar, die von Schnitt zu Schnitt zusammen- 
hangen, von einer bindegewebigen Wand umgeben und von einem Netz von 
Blutgefassen umsponnen werden. In gewissen Partien der Pars anterior sind 
diese Zellmassen strangf6rmig angeordnet. Besonders ist dieses in der oberen 
Halfte der Fall, wo die Strange sowohl vor als hinter der Pars tuberalis in- 
terna von oben nach unten orientiert sind, so dass sie an Sagittalschnitten 
langsgetroffen werden. In den lateralen und unteren Teilen der Pars anterior 
kommen solche Strange nicht vor, und die Zellen liegen in kleineren, vielleicht 
jedoch unregelmassig miteinander verbundenen Gruppen geordnet. Die Zel- 
len sitzen mit ihren basalen Teilen an der bindegewebigen Hulle der Strange; 
auch wenn ihre plasmatischen Hauptteile im Zentrum der Strange liegen, 
hangen sie durch einen schmalen Stiel mit der Grenzhulle zusammen. 

Mit der Azanfarbung lassen sich, wie schon die friuheren Untersuchungen 
der Hypophyse der Wale gezeigt haben, die gewohnlichen drei Zelltypen der 
Pars anterior underscheiden, das sind die rotgefarbten Acidophilen, die blauen 
Basophilen und die ungefarbten oder sehr schwach gefarbten Chromophoben. 
Die acidophilen und die basophilen Drusenzellen des Seiwals sind von einer 
sehr wechselnden Grosse; sie sind aber beinahe immer grosser als die gewohn- 
lich sehr kleinen Chromophoben (Abb. 4, Tafel I b—d). Die grossten Baso- 
philen ubertreffen in ihrem Durchmesser die grossten Acidophilen. 

Die Kerne der gewohnlich abgerundeten acidophilen Zellen (Abb. 4, Tafel 
I c) sind rund oder leicht oval und blaschenformig; die Kernkorperchen sind 
acidophil. Die basophilen Zellen sind von einer sehr wechselnden Gestalt und 
haben nicht selten gelappte Umrisse (Abb. 5, 8, Tafel I 5, d). Die Kerne 
liegen wie in den Acidophilen oft excentrisch und sind wie bei diesen rund- 
lich, blaschenformig und haben rotgefarbte Kernkorperchen. Die Kerne der 


chromophoben Zellen (Abb. 4) sind auch blaschenformig, aber oft oval und 


OAA 
5 


BERTIL HANSTROM 


des Seiwals. 
liegen, wenn die Zellen selbst eine unbedeutende Grosse haben, dicht gedrangt, 
wobei keine deutlichen Grenzen zwischen den Zellen in meinen Praparaten 
beobachtet werden konnen. 
Die gewohnlichsten Zellen sind beim Seiwal unzweifelhaft die Chromo- 
phoben, die jedoch wegen ihrer unbetrachtlichen Grosse nur selten die Zell- 


massen dominieren. Dieses machen statt dessen oft die Acidophilen, wahrend 


die Basophilen viel seltener sind. Strange von beinahe ausschliesslich acido- 


philen (Abb. 4, Tafel I a, c, f) und solche von vorwiegend chromophoben Zel- 
len sind also gewohnlich in der Pars anterior, wahrend die Basophilen meistens 
einzeln oder in kleineren Gruppen zusammen mit Acidophilen und Chromo- 
phoben auftreten (Tafel I b, d). Besonders in den lateralen Partien der Pars 


anterior gibt es indessen an gewissen Stellen dicke Strange (Abb. 5) oder 


treten sie zusammen mit chromophoben und schwach_ basophilen 
welcher letztgenannte, fruher bei den Walen unbekannte Zelltypus 
Zusammenhang mit der Pars tuberalis interna behandelt werden 
‘ ausser in diesen dicken Strangen sehr selten in der Pars anterior zu 
finden ist. In denselben Strangen gibt es oft eine von den basophilen und 
schwach basophilen Zellen umschlossene kleine Lichtung, in der zerfallende 
schwach basophile und chromophobe Zellen mit pyknotischen, kleineren und 


qe 


dunkleren Kernen liegen; ahnliche Bilder findet man ebenfalls in der Pars 


Kohren, wo die Acidophilen fehlen aber die Basophilen besonders gewohnlich 
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Abb. 5. Strang mit basophilen (dunklen) und schwach basophilen Zellen in der Peripherie 
und Chromophoben in der Mitte aus der Pars anterior des Seiwals. 


tuberalis interna (Abb. 9, 10), wo auch hellblau gefarbte Kolloidmassen in 
den entsprechenden Lichtungen der Strange vorkommen. Zuweilen trifft man 
beim Seiwal Zellen, die gleichzeitig acidophile und basophile Korner enthalten ; 


WISLOCKI (1929) hat sie auch bei Tursiops gesehen. Betreffs der gegen- 


seitigen Lage der verschiedenen Zelltypen sei erwahnt, dass wenn sie alle drei 


zusammen vorkommen die Chromophilen in der Peripherie der Strange oder 
Zellmassen liegen, wahrend die Chromophoben zwischen ihnen im Zentrum 
auftreten. 

Unter den ubrigen in Bezug auf die mikroskopische Anatomie untersuchten 
Walhypophysen soll die Pars anterior des Blauwals (Balaenoptera musculus) 
nach VALSO (1936, 1938) und WisLocKI—GEILING (1936) alle drei Zellen- 
typen, also acidophile, basophile und chromophobe, besitzen, wahrend JAcos- 
SEN (1941) merkwurdigerweise nur die beiden chromophilen Zellenarten 
beobachtete. Nach VALSO sollen die Acidophilen die zahlreichsten sein und in 
den grossten Anhaufungen in den unteren Teilen der Pars anterior vorkom- 
men, wahrend die grosste Anzahl der Basophilen nach oben (in der Pars 
tuberalis interna?) gefunden werden sollten. Von chromophoben Zellen sollte 
nur eine geringe Anzahl vorhanden sein. Auch nach meinen eigenen Prapa- 
raten der Blauwalhypophyse sind die acidophilen Zellen offenbar die gewohn- 
lichsten, wahrend die Anzahl der Chromophoben wahrscheinlich von den 
fruheren Forschern unterschatzt wurde, Ich habe eine ziemlich grosse Anzahl 
von Chromophoben in allen Teilen der Pars anterior des Blauwals gefunden, 
wo sie aber gerade wie beim Seiwal wegen ihrer geringen Grosse leicht uber- 
sehen werden. Sie liegen, wie VALSO beobachtet hat, auch beim Blauwal im 
Inneren der Zellstrange, wahrend die Chromophilen mit breiter Basis der Ge- 
fasswande anliegen. 

Auch bei dem Pottwal (Physeter macrocephalus) nach WIsLOCKI—-GEILING 


(1936), dem Tummler (Tursiops truncatus) nach WIsLOcKI (1929) und dem 
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Finnwal (Balaenoptera physalus) nach GEILING (1935) gibt es in der Pars 


anterior acidophile, basophile und chromophobe Drisenzellen, wobei die 


Basophilen beim Finnwal sogar die gewohnlichsten sein sollten. Obgleich 
meine eigenen Praparate der Hypophyse dieser Art nicht so gut sind, kann 
ich jedoch bestatigen, dass der Finnwal unter den bisher untersuchten Cetaceen 
eine ungewohnlich grosse Anzahl von basophilen Zellen besitzt. Bei dem von 
mir untersuchten Seiwal gibt es dagegen eine im Vergleich zu den ubrigen in 
dieser Hinsicht erforschten Walen ungewohnlich grosse Anzahl von chromo- 
phoben Zellen. Dabei muss aber hervorgehoben werden, dass das Vergleichs- 
material noch gering ist und dass keine Rucksicht auf etwaige Verschieden- 
heiten in dem Funktionszustande des Organes genommen worden ist. 

Nach einer Zusammanstellung von RomeEts (1940) liegen bei Mensch, 
Rind, Schwein, Katze und Hund die Acidophilen vornehmlichst in den Seiten- 
teilen der Pars anterior, wahrend die Basophilen (inselartig) und die Chromo- 
phoben die ventrocaudalen und mittleren Partien einnehmen. Beim Seiwal 
dominieren statt dessen die Acidophilen die mittleren Partien der Pars anterior 
und die meisten Basophilen kommen in den seitlichen Teilen vor. Wird aber 
die Pars tuberalis interna zu der Pars anterior gerechnet (vgl. S. 21), wird 

eine bessere Ubereinstimmung 
in der Verteilung der verschie- 
denen Zellentypen bei den Walen 
und den von RoMEts erwahnten 
Mammalien gefunden. gibt 
aber bei den Walen keine natur- 
liche (renze zwischen der Pars 
tuberalis externa und der Pars 
tuberalis interna, dagegen wohl 
eine solche zwischen der letzt- 


genannten und der Pars anterior. 


Pats tuberalis der 


Adenohypophyse. 


Die Pars tuberalis des 

Seiwals besteht, wie ich schon 

hervorgehoben habe, aus einer 

lockerer gebauten Pars tubera- 

lis externa und einer festeren 

Pars tuberalis interna (Abb. 3, 

15 >). Der erstere Teil stellt die 

einzige Verbindung zwischen der 

Abb. 6. Strang von Hauptzellen mit blaschenfor- 


migen Kernen aus der Pars tuberalis externa des f : : 
Seiwals. hypophyse dar, indem die stiel- 


Adenohypophyse und der Neuro- 
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artig gestaltete Pars tuberalis externa 
sich nach oben dicht an die Neuro- 
hypophyse schmiegt und den dor- 
salen Teil derselben an der Stelle 
umgibt, wo er in das Infundibulum 
ubergeht (Abb. 1, 3, 156). Die 
bindegewebige Grenze zwischen den 
beiden Lappen ist aber uberall scharf. 

Charakteristisch fur die Pars tube- 
ralis ist der grosse Reichtum an 
Blutgefassen (Abb. 3, 12), deren 
Anzahl nach oben gegen den eigent- 
lichen ,,Stiel“ zu zunimmt, wobeti 
gleichzeitig die Dicke der bindege- 
webigen Wande zwischen den Zell- 
strangen gesteigert wird. ROMEIS 
(1940) unterscheidet in der Pars tu- 
beralis teils Strange, die ungegliedert 
und von wechselnder Lange sind, die 
aus zahlreichen, nebeneinander lie- 
genden Zellen zusammengesetzt sind, 


teils Strange, die aus kleineren, in Abb. 7. Hauptzellen mit dunklen pyknotischen 
Kernen aus der Pars tuberalis externa des 
Seiwals. 


der Langsrichtung des Trichter- 
lappens aneinander gereihten Zell- 
ballen bestehen. Beide diese Typen kommen in der Pars tuberalis des Seiwals 
vor, wobei der erstere im oberen Gebiet in der Nahe der Pars posterior und 
zwischen den in die Langsrichtung ziehenden Blutgefassen (Abb. 3, 6, 12), 
der letztere nach unten in der Nahe der Pars anterior vorkommt. 

Die Pars tuberalis interna streckt sich ein gutes Stick nach unten in die 
Pars anterior hinein (Abb. 15 >) und ist im Inneren derselben ein wenig ver- 
dickt, so dass das Trichterlappengewebe hier weiter lateralwarts als nach oben 
und unten angetroffen wird. Die Grenze ist (vgl. S. 4) stellenweise ziemlich 
scharf (Tafel I a), aber in anderen Gebieten sehr unscharf, indem mehrere 
Strange von acidophilen Zellen im Trichterlappengewebe auftreten, wahrend 
kleinere Zellenmassen von Tuberalischarakter in dem Hauptteil der Pars 
anterior gefunden werden. Acidophile Zellstrange kommen aber niemals in der 
Pars tuberalis externa vor. 

Ausser den acidophilen Zellen, die ich also als verlagerte Teile der Pars 
anterior betrachte, habe ich in der Pars tuberalis des Seiwals drei verschiedene 


Zellentypen gefunden; 1. basophile Zellen; 2. Zellen, die ich als schwach 


basophil bezeichnen mochte, und 3. die Hauptzellen der Pars tuberalis, die 
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\bb. 8. Strange von dunkel gefarbten basophilen (besonders nach links unten) und schwach 
basophilen Zellen aus der Pars tuberalis interna des Seiwals. In der Mitte eine Kolloidmasse, 
von wenigen basophilen und mehreren schwach basophilen Zellen umgeben. 


den Chromophoben der Pars anterior sehr gleichen. Die Basophilen (Abb. 8, 


10) zeichnen sich durch ihre lebhaft blaue Farbe nach Azanfarbung aus und 


stimmen gut mit den Basophilen der Pars anterior uberein. Sie konnen aber 
nicht als verlagerte Vorderlappenzellen aufgefasst werden, da sie zwar am 
gewohnlichsten in der Pars tuberalis interna aber auch in der Pars tuberalis 
externa vorkommen, wo sie meistens einzeln unter den Hauptzellen auftreten. 
In der Pars tuberalis interna findet man sie teils in derselben Weise, aber 
teils auch in denjenigen besonders dicken Zellstrangen, die ich schon im Zu- 
sammenhang mit der Behandlung der Pars anterior erwahnt habe (S. 6). 
Diese Strange (Abb. 9, 10), die oft, aber nicht immer, eine zentrale Lichtung 
enthalten, werden also aus peripheren, epithelartig an der Wand angeordneten 
basophilen und schwach basophilen Zellen gebildet, wahrend andere schwach 
basophile sich in die Lichtung hineinstrecken und hier zusammen mit den unge- 
farbten oder nur schwach gefarbten Hauptzellen zerfallen. Diese schwach 
basophilen Zellen (Abb. 8—11, Tafel I ¢) bilden in der Hypophyse des Sei- 
wals einen distinkten Zelltypus, der den echten Basophilen gleicht, aber nach 
Azanfarbung sich weniger intensiv blau farbt. Sie treten in den grossten 
Haufen in den genannten, besonders dicken Zellstrangen der Pars tuberalis 
interna auf, aber man findet sie auch in kleineren Gruppen oder einzeln zu- 
sammen mit echt basophilen Zellen und Hauptzellen sowohl in dem inneren 
als in dem ausseren Trichterlappen. Bei den zerfallenden Zellen treten Kerne 


auf, die viel kleiner als die normalen blaschenformigen sind und sich viel 
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Abb. 9. Einer von den besonders grossen Strangen der Pars tuberalis interna des Seiwals mit 
vier kleinen Kolloidmassen und zahlreichen zerfallenden Zellen mit pyknotischen Kernen. 
Die peripheren Zellen des Stranges sind beinahe alle schwach basophil. 


dunkler farben. Romerts (1940; S. 119) hat ahnliche Zellen in der Pars 
anterior beschrieben. 

Die gewohnlichsten Zellen der Pars tuberalis sind jedoch die Hauptzellen, 
die wie die schwach basophilen in zwei Formen auftreten, von welchen die 
eine grossere, blaschenformige Kerne (Abb. 6), die andere bedeutend kleinere, 
dunkler gefarbte pyknotische Kerne hat (Abb. 7). Die Zellen selbst gleichen 
sehr den Chromophoben der Pars anterior, farben sich wie diese entweder gar 
nicht oder ausserordentlich schwach hellblau (viel blasser als die schwach 
basophilen) und haben meistens deutliche Zellgrenzen. Sie finden sich sowohl 
in der Pars tuberalis externa wie in der Pars tuberalis interna. Auch die 
Haupizellen mit pyknotischen Kernen treten in beiden Teilen des Trichter- 
lappens auf, in der Pars tuberalis externa in gewissen, ziemlich unregelmassig 
vorkommenden schmalen Zellstrangen, in der Pars tuberalis interna meistens 
in den schon beschriebenen dicken Zellstrangen. Diese Tuberaliszellen gehen 


also unter Verdichtung von Kern und Vakuolisierung von Cytoplasma zu- 


grunde. In den friheren Arbeiten uber die Hypophyse der Wale scheint das 


Vorhandensein von drei verschiedenen Zelltypen in der Pars tuberalis nicht 
beobachtet worden zu sein. 

WISLOCKI (1929), WISLOCKI—GEILING (1936) und VALSO (1936, 1938) 
beschrieben bei Tursiops, Physeter, Balaenoptera physalus und B. musculus 
Kolloidmassen zwischen den Zellen oder Kolloidtropfchen im Inneren ein- 
zelner Zellen der Pars tuberalis. Ich habe solche Kolloidmassen sowohl in der 
Pars tuberalis als in der Pars anterior beim Seiwal gefunden und sowohl in 


Verbindung mit chromophilen als mit chromophoben Zelltypen. In der Pars 
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\bb. 10. Ungewohnlich grosse, ovale, lilafarbige Kolloidmasse aus einem der geraumigen 
Strange der Pars tuberalis interna des Seiwals. Peripher in den abgebildeten Strangen 
epithelartig angeordnete basophile (dunkel) und schwach basophile Zellen, in dem Inneren 
zerfallende Zellen mit pyknotischen Kernen. Nach oben und rechts ein Teil der Pars anterior 

mit acidophilen (sehr dunkel) und chromophoben Zellen 


anterior kommen sie in der Nahe der Pars tuberalis interna als runde, ge- 
wohnlich aber nicht besonders grosse, mit Azan tiefblau gefarbte, ganz homo- 
gene Massen vor, die zuweilen von einem Kranz von nur acidophilen Zellen 
umgeben werden. Zuweilen liegen indessen ebensolche Zellen in einem ausseren 
und Chromophobe in einem inneren Kranz um die glanzend blauen Kolloid- 
massen (Tafel I f; vgl. I b!), die weder eine Schichtung, noch eine kornige 
Struktur darbieten. Kleine Tropfchen von blaugefarbtem LKolloid konnen 
unter Verwendung starkerer VergroOsserungen auch innerhalb gewisser acido- 
philer und chromophober Zellen entdeckt werden; dieses erbietet aber in der 
Pars anterior grosse Schwierigkeiten. In der Pars tuberalis sind solche Tropf- 
chen gewohnlicher, nicht zum wenigsten in der Pars tuberalis externa, wo 
dagegen keine grossen Kolloidmassen gefunden werden. Diese kommen statt 
dessen zwischen den basophilen, schwach basophilen und chromophoben Zellen 
der Pars tuberalis interna vor (Abb. 8, Tafel I e), am haufigsten in den mehr- 
mals erwahnten, besonders dicken Zellstrangen mit zentralen Lichtungen, wo 
4—5 Kolloidmassen von dem von der Pars anterior bekannten Aussehen in 
demselben Strang und demselben Schnitt beobachtet werden konnen (Abb. 9). 


In einem Falle fand ich eine ungewohnlich grosse, ovale und mehr lilafarbige 


Kolloidmasse, die ausserdem weniger homogen und dunkler als die gewohn- 
5 5 2 


lichen kleinen runden Massen war (Abb. 10). 
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ROMEIS (1940)  unter- 
scheidet sowohl eine mero- 
krine wie holokrine 
Entstehung der  Kolloid- 
massen und spricht auch in 
seiner Monographie der Hy- 
pophyse von sowohl azan- 
blauem als azanrotem Kol- 
loid. Beim Seiwal habe ich 
ebenfalls beide diese Sekre- 
tionstypen, aber mit Aus- 
nahme von der lilafarbigen 
Kolloidmasse nur tiefblau 
mit Azan gefarbtes Kolloid 
gefunden. Die gewohnlich Abb. 11. Plattenepithelinsel der Pars tuberalis interna 
kleinen, einzeln auftretenden des Seiwals in einem Strang von einzelnen basophilen 
und mehreren schwach basophilen Zellen. Besonders 


Kolloidmassen (Abb. 8, 14, : 
Jie nach links chromophobe Zellen mit pyknotischen Kernen 


Tafel I }, e, f) haben offen- 
bar eine merokrine Entstehung, wahrend die in den besonders grossen Strangen 
vorkommenden (Abb. 9) und die ungewohnlich gestaltete Kolloidmasse, die 
in der Abb. 10 dargestellt ist, wahrscheinlich durch einen holokrinen Vor- 
gang gebildet worden sind. 

In diesem Zusammenhang will ich schliesslich einige Bildungen beschreiben, 
die ich in seltenen Fallen in den besonders dicken Strangen der Pars tuberalis 
interna beobachtet habe. Es sind diese ziemlich grosse, nach Azanfarbung tief- 
blaue, aber deutlich geschichtete Massen, die sich durch diese Schichtung und 
das Vorhandensein eines Randsaumes von platten Epithelzellen von den 
Kolloidmassen unterscheiden (Abb. 11). Im Inneren der betreffenden 
Bildungen gibt es keine Kerne; solche kommen aber in dem Randsaum in der 
Gestalt von plattgedrickten Blaschen vor. Ich muss die genannten Bildungen 
mit den besonders yon ERDHEIM (1904, 1926) und RomMEIs (1940) be- 
schriebenen Plattenepithelinseln der Pars tuberalis des Menschen identifizie- 
ren, die zuweilen bosartigen Geschwilsten den Ursprung geben konnen und 
sich auf Reste des Hypophysenganges zurtckleiten. Bei den Walen ist die 
Adenohypophyse der erwachsenen Tiere zwar ganz solid und die Ontogenie 


derselben noch vollstandig unbekannt. Es darf wohl aber mit Sicherheit voraus- 


gesetzt werden, dass die Adenohypophyse sich wie bei anderen Mammalien 


aus einer hohlen RAtHKEschen Tasche und nicht aus einem soliden Zapfen 
entwickelt. 
Die Neurohypophyse. 
Die Neurohypophyse gliedert sich in die Pars infundibularis, die 


unmittelbar mit dem Infundibulum des Zwischenhirns zusammenhangt und 
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an die Pars tuberalis ex- 
terna grenzt, und die Pars 
posterior, den Hinterlap- 
pen in beschrankter Be- 
merkung, Das Parenchym 
dieses Organes (Abb. 2, 3, 
12) zeigt an Hamatoxylin- 
Saurefuchsin- und Azan- 
praparaten eine Differen- 
zierung in helleren und 
dunkleren Bezirken, von 
denen die letztgenannten 
in der Peripherie mehr 
oder weniger rundlich sind 
und aus dichterem Ge- 
webe bestehen. In den 
helleren Partien zwischen 
den dunklen ist das Ge- 
webe lockerer und enthalt 
Abb. 12. Nach links die Neurohypophyse N und ein Teil deutliche stata ia Langs- 
der Pars tuberalis externa Ts, nach rechts die Adeno- zuge. Die Kerne, die be- 
hypophyse des Seiwals. Teil eines beinahe medialen Sa- deutend spirlicher als im 
gittalschnittes durch die dorsale Halfte der Hypophyse. 

Vorderlappen _auftreten, 
sind zum Teil rund und blaschenformig, zum Teil langsoval. Die letztgenannten 
sind die gewohnlichsten und stehen mit zuweilen auch an Azanpraparaten 
sehr deutlichen bipolaren Zellenkorpern mit langen Auslaufern in Verbindung. 
Zu dieser Grundsubstanz des Hinterlappens kommen noch zahlreiche Blut- 
gefasse und damit Bindegewebe; die Gefasse verlaufen in den helleren Zonen 
mehr gestreckt. 

Die wesentlichen Elemente der Pars posterior sind spezifisch differenzierte 
Zellen der Neuroglia und Nervenfasernetze, die von verschiedenen Quellen 
stammen (RoMEIS 1940). Diese lassen sich gewohnlich nicht ohne spezifische 
Farbemethoden zur Darstellung bringen, die ich nicht verwendet habe. Trotz- 
dem glaube ich an Azanpraparaten des Seiwals mit Sicherheit ausser den schon 
erwahnten bipolaren Zellen mit Auslaufern noch die blassen, grauvioletten 


homogenen Anschwellungen der sog. Pituicytenfasern gesehen zu haben, die 


spindel-, birn- oder keulenfOrmig sind. VALSO (1936) hat auch nach Neuroglia- 
] 5 5 


farbung bipolare Spongioblasten und kleine Astrocyten in der Pars posterior 
des Blauwals gefunden. 

Haufen von sog. Neuroepithelzellen und Cysten, die durch Absprengungen 
des Recessus infundibularis gebildet worden sind, konnte ich beim Seiwal nicht 


entdecken; auch bei anderen bisher untersuchten Walen ‘sind sie unbekannt. 
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Bei dem Blauwal, Finnwal und Pottwal haben WisLocki—GEILING (1936) 
die sog. hyalinen Ko6rper HERRINGs beschrieben. Ich habe zahlreiche ahnliche 


Bildungen auch beim Seiwal gesehen, kann aber nicht mit meinen Unter- 
suchungsmethoden entscheiden, in welcher Beziehung diese zu den verschie 


denen ahnlichen Bildungen der Pars posterior stehen, die von RoMEIs (1940 


in ausgezeichneter Weise beschrieben worden sind. 


Der Buckelwal, Megaptera longimana. 


Die Hypophyse des Buckelwals ist fruher nicht untersucht worden. In die- 
sem Falle stand mir nur die Adenohypophyse (Abb. 13) zur Verfiigung, was 
offenbar darauf ankommt, dass die Neurophyse wie bei dem Blauwal (Abb. 
15 a) nach VALSO (1936) und JACOBSEN (1941) noch weiter von der Adeno- 
hypophyse als bei den tbrigen untersuchten Walen liegt. Bei dem Blauwal 
werden namlich die beiden Lappen durch eine horizontale Durawand von ein- 
ander getrennt, die ,,dorsal einen Deckel uber der Vertiefung im Cranium 
bildet, in welcher die Pars epithelialis ruht‘‘ (VaALs6). In dem von Doktor 
KRABBE geschenkten Praparat gab es eine solche, sehr dicke, horizontale 
Wand, durch welche ein Stiel (Pars tuberalis externa) ging, der offenbar zu 
der Neurohypophyse in Beziehung gestanden hat. 

Die Adenohypophyse des Buckelwals ist ein sehr kompaktes Organ, das bei 
dem von mir untersuchten Individuum eine Hohe von 34 mm (die stielartig 
verlangerte Pars tuberalis externa ausgenommen), eine Breite von ebenfalls 
34 mm und einen Sagittaldurchmesser von 30 mm hatte. Das Gewicht (in 
90 % Spiritus) betrug 19 g. Erwachsene Buckelwale sollen 16—17 m messen. 

Die ausserordentlich reichliche Blutversorgung der Adenohypophyse tritt 
noch deutlicher beim Buckelwal als beim Seiwal zutage, wobei die Blutgefasse 
in der Sagittalebene zum grossen Teil parallell verlaufen. Zwischen denselben 
liegen die Zellstrange, die beim Buckelwal einen viel gleichformigen Durch- 
messer als beim Seiwal besitzen; 
die besonders dicken Strange, die 
bei der letztgenannten Art sowohl 
in der Pars anterior als in der Pars 
tuberalis interna vorkommen und 
keine Acidophilen enthalten, fehlen 
beim Buckelwal an beiden Stellen. 

Dagegen kommt auch bei dieser 

Art sowohl eine Pars tuberalis ex- 

terna als eine Pars tuberalis in- 
\bb. 13. Die Adenohypophyse des Buckelwals 

terna vor (Abb. 13 8). Die vorige (Megaptera longimana) A von hinten, B von 

ist nicht vollstindig in meinen der linken Seite gesehen. Die Grenzlinie zwi- 


ha ; schen der Pars anterior und der Pars tuberalis 
Praparaten bewahrt, ist aber locker interna in B gestrichelt. 
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gebaut und besteht schmalen 
Zellstrangen, die zwischen den zahl- 
reichen Blutgefassen und dem ihnen 
begleitenden Bindegewebe angeord- 
net sind. Die Pars tuberalis interna 
bildet wie beim Blauwal (Abb. 15 a) 
den vorderen dorsalen Teil der kom- 
pakten Adenohypophyse (Abb. 132), 
wobei sie bis an die vordere obere 
Wand des Organes reicht und nicht 
wie beim Seiwal (Abb. 15 5) durch 


eine diinne Schicht der Pars anterior 

Abb. 14. Kolloidmasse zwischen epithelartig 
angeordneten Hauptzellen in der Pars tube- 
ralis externa des Buckelwals. Die Pars anterior des Buckelwals 


von der Oberflache getrennt ist. 


enthalt verhaltnismassig zahlreichere 
basophile Zellen als beim Seiwal und wenigere chromophobe solche. Die letzt- 
genannten liegen in den zentralen Partien der Strange. In der Pars tuberalis 
kommen auch zahlreiche basophile, aber keine acidophilen Zellen vor. Azan- 
blaue runde Kolloidmassen sind beim Buckelwal sehr gewohnlich. Sie erreichen 
zwar keine besonders auffallende Grosse, sie kommen aber uberall in der 
Pars tuberalis und Pars anterior vor. In einigen Schnitten trifft man Kolloid- 
massen in 5—6 aneinander grenzenden Zellstrangen. Die Anzahl dieser 
Bildungen nimmt aber von unten nach oben zu, so dass die zahlreichsten und 
ebenfalls die grossten in der Pars tuberalis vorkommen. In der Pars anterior 


werden die Kolloidmassen gewohnlich von Zellkranzen umgeben, die aus ge- 


mischten acidophilen und basophilen Zellen bestehen oder auch Chromophobe 


enthalten ; in der Pars tuberalis werden sie von den basophilen Zellen und den 
Hauptzellen gebildet. Die letztgenannten kénnen dabei zuweilen wie ein mus- 
terhaft angeordnetes einreihiges Epithel mit etwa kubischen Zellen um die 


Kolloidmassen angeordnet sein (Abb. 14). 


VERGLEICHENDE ANATOMIE. 


Die vorliegende Untersuchung hat gezeigt, dass beim Seiwal (Abb. 1—3, 
15 6) und Buckelwal die Adenohypophyse und die Neurohypophyse anatomisch 
selbstandig sind und von einer dicken Wand der Dura mater voneinander ge- 
trennt sind. Die Adenohypophyse ist ganz kompakt und enthalt keine identi- 
fizierbaren Reste der RaTHKEschen Tasche. Die Neurohypophyse, die ich nur 
beim Seiwal untersuchen konnte, ist auch solid und enthalt keine deutliche 
Ausstiilpung des dritten Ventrikels, also keinen Recessus hypophyseus. Die 


Pars intermedia fehlt und die Pars tuberalis ist in eine Par tuberalis externa 


10 


10 
Pog 
; 
\ \T 


HYPOPHYSE DER CETACEEN 


und eine Pars tuberalis interna geteilt, von denen die letztgenannte intim mit 
der Pars anterior zusammenhangt. 

In den meisten Hinsichten stimmt der beschriebene Bau der Hypophyse des 
Sei- und Buckelwals mit denselben Organen der frither untersuchten Wale 
uberein. Bei ihnen allen, dem Blauwal (Abb. 15 a), Finnwal, Pottwal und 
Tummler, findet man dieselbe anatomische Selbstandigkeit des Vorder- und 
Hinterlappens, die so ausgepragt ist, dass man die Lappen leicht durch makro- 
skopische Dissektion voneinander losmachen kann. Eine RAtTHKEsche Tasche 
ist noch bei keinem Wal gefunden, nicht einmal bei einem 2 % Monate alten 
Finnwalfotus, der von OLpHAM—McCLEERY—GEILING (1938) untersucht 
wurde. Bei diesem FOtus reichte dagegen eine Ausstulpung des dritten Ven- 
trikels noch ein Sttick weit in die Pars posterior hinein, was auch oft bei den 
erwachsenen Blauwalen nach JAcoBSEN (1941) der Fall ist. Die Pars inter- 
media kommt bei keinen bisher untersuchten Walen vor. Eine Aufteilung der 
Pars tuberalis in eine Pars tuberalis externa und eine Pars tuberalis interna, 
die zuerst von JACOBSEN (1941) beim Blauwal nachgewiesen wurde, findet 
sich nach meinen Beobachtungen nicht nur beim Seiwal und Buckelwal son- 


dern auch beim Finnwal, obgleich ich keine genauere Untersuchung iber die 


Ausdehnung der Pars tuberalis interna innerhalb des Hauptteils der Adeno- 


hypophyse bei dieser Art vornehmen konnte. Es ist demnach wahrscheinlich, 
dass eine solche Aufteilung der Pars tuberalis auch beim Tiimmler und Pott- 
wal vorkommt, obgleich sie nicht in den friheren Untersuchungen er- 
wahnt ist. 

Von rein zoologischen Gesichtspunkten ist es von Interesse, dass eine Hypo- 
physe, die aus scharf getrennten Vorder- und Hinterlappen besteht, eine solide 
Adenohypophyse enthalt und keine Pars intermedia besitzt, bei allen bisher 
untersuchten Walen vorkommt, gleichgultig ob diese Barten- oder Zahnwale 
sind, Die bisher untersuchten Arten verteilen sich namlich in folgender Weise 
auf diese Unterordnungen, deren nahere Zusammengehorigkeit ubrigens oft 
bezweifelt worden ist: 

Unterordnung Mystacoceti, Bartenwale. Familie Balaenopteridae : Megaptera 
longimana, Buckelwal; Balaenoptera borealis, Seiwal; B. musculus, Blauwal ; 
B. physalus, Finnwal. 

Unterordnung Odontoceti, Zahnwale. Familie Physeteridae : Physeter mac- 
rocephalus, Pottwal. Familie Delphinidae : Tursiops truncatus, flaschenschnau- 
ziger Tummler. 

Wenn man die bisher in Bezug auf den Bau der Hypophyse untersuchten 
Wale in verschiedene Typen einzuteilen wiinscht, konnen noch nur grob mor- 
phologische Merkmale verwendet werden, namlich die mehr oder weniger aus- 
gepragten Lagebeziehungen des Vorder- und Hinterlappens. Bei dem Blauwal 
und Buckelwal (Typus Abb. 15 a) ist die Unabhangigkeit der beiden Lappen 
viel deutlicher als bei den ubrigen Arten; die Adenohypophyse und die Neuro- 
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hypophyse sind nicht nur von selbstandigen Durahtllen umgeben, sondern lie- 
gen so weit voneinander, dass die eine die orm der anderen nicht beeinflusst. 


Bei den erwahnten Arten sind also beide Lappen mehr oder weniger rundlich, 


wahrend sie bei dem Seiwal, Finnwal, Pottwal und Tummler (Typus Abb. 


15 >) an den gegeneinander gekehrten Seiten deutlich voneinander abgeplattet 
sind. Zu der letztgenannten Gruppe gehoren sowohl Barten- als Zahnwale. 

Um denjenigen Platz in der Saugetierreihe anweisen zu konnen, wo die 

gebaute Hypophyse der Cetaceen hingestellt werden soll, habe ich 

ohne Ansprtche auf Vollstandigkeit die folgende Zusammenstellung der bisher 

in dieser Hinsicht untersuchten Mammalien gemacht, wobei ich u. a. auf die 


Arbeiten von STENDELL (1914) und ROMEIS (1940) verweise: 


Marsupialia: Didelphys virginiana, Perameles nasuta, Bettongia gai- 
mardi, Macropus ruficollis, Dasyurus viverianus, Trichosurus vulpecula, Phas- 
colarctos cinereus, Phascolomys mitchelli und Myotis lucifugus. 

Insectivora: Erinaceus europaeus, Talpa europaea (nur embryologisch) 
und Sorex araneus (nur embryologisch). 

Chiroptera: Myotus murinus und andere Arten (nur embryologisch), 
Nyctalus noctula und Plecotus auritus. 

Rodentia: Cuniculus cuniculus, Citellus citellus, Marmota marmotta, 
Fiber sibethicus, Sciurus vulgaris (nur embryologisch), Mus musculus, Mus 
norvegicus, Cricetus cricetus und Cavia cobaya. 

Edentata Xenarthra: Choloepus hoffmanm, Bradypus griseus, Ta- 
mandua tetradactyla und Dasypus novemcinctus. 

Carnivora: Canis familiaris, Canis lupus, Canis aureus, Vulpes vulpes, 
Putorius putorius, Martes foina, Felis catus, Felis leo, Phoca vitulina und 
Callorhinchus ursinus. 

Cetacea: Megaptera longimana, Balaenoptera borealis, Balaenoptera mus- 

lus, Balaenoptera physalus, Physeter macrocephalus und Tursiops truncatus 

Ungulata: Elephas indicus, Equus caballus, Equus asinus, Sus scrofa, 
Camelus bactrianus, Capreolus capreolus, Cervus elaphus, Bos taurus, Ovis 
aries und Capra sp. 

Sirenia: Trichechus inunguis. 

Primates: Tarsius spectrum (nur embryologisch), Cebus capucinus, 
Cebus capillatus, Lagothrix lagotricha, Hylobates sp., Simia satyrus, Gorilla 


gorilla, Anthropopithecus troglodytes und Homo 


Bei einer Ubersicht der Morphologie der Hypophy sen dieser Reprasentan- 
ten der verschiedenen Ordnungen der Saugetiere findet man, dass dieses Organ 
nur bei den Cetaceen, bei Trichechus inunguis der Sirenia, bei Elephas indicus 
unter den Ungulaten und bei dem einzigen bisher untersuchten Gurteltier, 
Dasypus novemcinctus, unter den Edentata Xenarthra aus zwei anatomisch 


selbstandigen Lappen besteht, wahrend bei allen anderen Mammalien die Lap- 
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pen vereinigt sind. Weder bei Trichechus (OQLDHAM—McCCLEERY—GEILING 
1938) noch bei Dasypus (OLDHAM 1938, WIsLocK1 1938) oder Elephas 
(WISLOCKI 1938) sind die beiden Lappen der Hypophyse so deutlich von ein- 


ander getrennt wie bei den Cetaceen, besonders bei Balaenoptera musculus und 


Megaptera longimana. Nach OLDHAM (1938) sind die Adenohypophyse und 


die Neurohypophyse bei Dasypus, wie von vornherein angenommen werden 
konnte, wahrend der Entwicklung niemals vereinigt; Trichechus, Elephas und 
die Cetaceen sind zwar noch nicht in dieser Hinsicht untersucht, verhalten sich 
aber mit Gewissheit in derselben Weise. 

Zwei von den untersuchten Ordnungen, die getrennte Vorder- und Hinterlappen 
haben, sind marin, namlich die Cetaceen und die Sirenen. Zu dem Wasser- 
leben kann dieses Verhaltnis jedoch nicht in Beziehung gestellt werden, da der 
Seehund, Phoca vitulina, nach W1sLOCKI—GEILING (1936) eine normale Hypo- 
physe besitzt, wahrend die Landtiere Dasypus und Elephas getrennte Vorder- 
und Hinterlappen haben. Eine Beziehung zwischen der Form der Sella turcica 
und der der Hypophyse lasst sich auch nicht finden. Wenigstens bei den meisten 
Cetaceen ist die Sella turcica wie bei Dasypus nach WisLocktr (1938) sehr 
gering ausgebildet. Bei Physeter macrocephalus fehlt eine Sella ganzlich nach 
WISLOCKI—GEILING (1936) und bei Phocaena phocaena ist ihre Oberflache 
nach meiner Beobachtung ganz flach. Bei Lagenorhynchus albirostris, dessen 
Cranium ich auch untersucht habe, ist die Sella jedoch sowohl nach vorn wie 
nach hinten scharfer abgegrenzt, aber das Dorsum sellae ist im Vergleich zum 
Verhaltnis beim Menschen sehr schwach entwickelt. Es gibt auch Saugetiere 
mit normal gebauter Hypophyse, bei denen die Sella turcica ebenso schwach 
wie bei der Mehrzahl der Wale und bei Dasypus ausgebildet ist. Dieses ist 
namlich bei den Ratten und dem Pferd der Fall (vgl. z. B. KOLLER 1922). 
Wenn die Sella turcica, wie beim Menschen, dem Schaf und dem Schwein, 
eine scharfe Abgrenzung besitzt, existiert offenbar eine Korrelation zwischen 
der Sella turcica und der Gestalt und Grosse der Hypophyse. In anderen Fal- 
len kommt eine solche Korrelation ebenso offenbar nicht vor. Es geht deshalb 
nicht an das Mass der Hypophysengrube als ein Mass der Hypophyse selbst 
zu betrachten. Wenn die Dinosaurier eine grosse Hypophysengrube hatten, ist 
es deshalb nicht sicher, dass sie auch eine besonders grosse Hypophyse be- 
sassen, die ihren Riesenwuchs erklaren konnte. 

Die Aufteilung der Pars tuberalis in eine Pars tuberalis externa und eine 
Pars tuberalis interna, die wenigstens bei der Mehrzahl der untersuchten Wale 
vorkommt, scheint zuerst ein spezielles Merkmal der Cetaceenhypophyse dar- 
zustellen, das nur ausnahmsweise in einer analogen, jedoch nicht ganzlich 
ubereinstimmenden Weise bei anderen Mammalien vorkommt. Bei dem Blau- 
wal und Buckelwal bildet die Pars tuberalis interna die obere vordere Partie 
der kompakten Adenohypophyse (Abb. 15 a), so dass sie in der Mediallinie 


direkt an die bindegewebige Hille des Organes grenzt, wahrend ihre lateralen 


OAA 
4 > > 


BERTIL HANSTROM 


A 
d 
\bb. 15. Schematische Bilder der Hypophyse: a. des Blauwals (Balaenoptera musculus), 
b. des Seiwals (Balaenoptera borealis), c. des Opossums (Didelphys virginiana) und d. des 
Kaninchens (Cuniculus cuniculus). Die Vorderseite nach links. A Pars anterior der 
Adenohypophyse; J Pars intermedia; N Neurohypophyse; Te Pars tuberalis externa; 71 
Pars tuberalis interna (bei den Walen); 7p Pars tuberalis proper des Opossums und Ka- 
ninchens; Zt Zona tuberalis derselben Tiere. Hypophyse des Opossums nach Dawson 
(1938), des Kaninchens nach Dawson (1937). 


Partien vom Gewebe der Pars anterior umgeben werden. Bei dem Seiwal 
(Abb. 15 6) wird dagagen die Pars tuberalis interna auch nach vorn von der 
Pars anterior bedeckt und liegt hauptsachlich im Inneren derselben. Eine ty- 
pische Pars tuberalis, die also den Namen Trichterlappen verdient, gibt es nun 
bei der grossen Mehrzahl der bisher untersuchten Mammalien. Nur bei 
Choloepus hoffmanni und Bradypus griseus unter den Edentata Xenarthra 
fehlt nach WIsLockiI eine Pars tuberalis vollstandig (1938), und beim Zwerg- 


ameisenbar, Tamandua tetradactyla, in derselben Ordnung findet man keinen 


makroskopisch oder morphologisch identifizierbaren Trichterlappen, aber an 


histologischen Praparaten im Inneren der Pars anterior ein Gebiet, das wegen 
der hier vorkommenden Zellentypen als die Pars tuberalis gekennzeichnet wird. 
In der Lage erinnert die Pars tuberalis von Tamandua an die Pars tuberalis 


interna beim Seiwal. 
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3eim Opossum (Didelphys virginiana) liegt die Pars neuralis in der Adeno- 
hypophyse eingebettet, und derjenige Teil der letztgenannten, der vor der Pars 
neuralis liegt, besteht beinahe ausschliesslich aus basophilen und chromophoben 


‘ 


Zellen. Dieser Teil, der von Dawson (1938) die ,,Zona tuberalis‘“’ genannt 
ist (Abb. 15 c), entspricht offenbar der Pars tuberalis interna der Wale 
und hat beim Blauwal und Buckelwal (Abb. 15 a) eine teilweise tibereinstim- 
mende Lage; bei Didelphys grenzt die Zona tuberalis aber nach hinten an die 
Pars posterior, bei den Walen an die Pars anterior. DAWson (1937) hat 
schliesslich beim Kaninchen und bei der Katze eine vordere ventrale Partie der 
Pars anterior beschrieben, die er auch die Zona tuberalis nennt und die haupt- 
sachlich basophile und chromophobe Zellen enthalt (Abb. 15 d). Dieser Teil 
der Adenohypophyse scheint nun tatsachlich der Pars tuberalis interna der 
Wale zu entsprechen, indem er mit der Pars tuberalis proper zusammenhangt 
und nach hinten an die Pars anterior grenzt. Weitere Untersuchungen bei 
anderen Saugetieren sind erforderlich um zu erforschen, ob nicht eine Pars 
tuberalis interna, bzw. eine Zona tuberalis, auch bei anderen Ordnungen vor- 
kommen sollte, was nach dem Abschnitt tuber die Verteilung der Zellarten des 
Vorderlappens bei den Mammalia von RoMeEts 1940 (S. 186) nicht unmoglich 
vorfallt (vgl. hier S. 8). 

kin Recessus hypophyseus in der Neurohypophyse kommt (vgl. S. 17) 
zuweilen beim Blauwal vor, wahrend die anderen bisher untersuchten Wale 
eine solche Bildung vermissen. Ein gut entwickelter Recessus hypophyseus ist 
bei den Mammalien selten; nach RoMEIs (1940) kommt er nur bei der Katze, 
beim Lowen und beim Schwein vor. In dieser Hinsicht besteht also kein Ge- 
gensatz zwischen den Cetaceen und den tbrigen Saugetieren. 

Charakteristisch fiir die Hypophyse der Wale ist ferner die solide Beschaf- 
fenheit der Adenohypophyse, indem gar keine Reste der RaTHKEschen Tasche, 
sogar nicht einmal in der Gestalt von RaTHKEschen Cysten (ROMEIS 1940, 
S. 302), entdeckt werden konnen. Ebensowenig konnten OLDHAM—MCCLEERY 

GEILING (1938) die RatHKEsche Tasche bei dem schon erwahnten 2% 
Monate alten Finnwalfotus nachweisen. In dieser Hinsicht unterscheiden sich 
die Wale wenigstens von den meisten anderen, bisher in dieser Hinsicht unter- 
suchten Mammalien. Da embryologische Untersuchungen uber die Entwick- 
lung der Hypophyse bei den Walen fehlen, kennen wir nicht die Umstande 
bei dem wahrscheinlich sehr fruh stattfindenden Verschluss der RATHKEschen 
Tasche denn es ware wohl allzu kuhn anzunehmen, dass ihre Adenohypo- 
physe wie bei Knochenfischen, Ganoiden und Amphibien in Gestalt eines 
soliden Zapfens angelegt sei? Wenn die Hohle der Tasche spater in einigen 
Fallen, wie z. B. ausnahmsweise beim Menschen, ganzlich obliteriert, so blei- 
ben jedoch Reste in der Gestalt der erwahnten Cysten bestehen. Bei den 


meisten Mammalien gibt es auch bei den erwachsenen Tieren eine deutliche 


Spalte in der Adenohypophyse, die ein Uberbleibsel der RATHKEschen Tasche 
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darstellt. Eine solche kommt auch bei der von OLDHAM—MCCLEERY—GEILING 
(1938) untersuchten jungen Seekuh Trichechus vor, und an allen von OLDHAM 
(1938) untersuchten Embryonalstadien von Dasypus gibt es eine deutliche 
RATHKEsche Tasche, weshalb unter denjenigen Mammalien, die getrennte Vor- 
der- und Hinterlappen haben, nur bei den Walen und Elephas indicus noch 
keine RATHKEsche Tasche gefunden worden ist. 

Die norwegischen und amerikanischen Untersuchungen der Cetaceenhypo- 
physe wurden zum Teil aus praktischen Grunden vorgenommen man wollte 
ermitteln, ob die gewaltig grossen inkretorischen Organe der Wale fur eine 
Herstellung im grossen Masstabe von Hormonen geeignet waren. GEILING 
(1935), VALsO (1938) und JACOBSEN (1941) haben auch gezeigt, dass gonado- 
tropes, adrenotropes und thyreotropes Hormon, Prolactin und Melanophoren- 
hormon in der Pars anterior vorkommen und dass Oxytocin, Vasopressin und 
Adiuretin wirklich in der Pars posterior selbst produziert werden, wobei das 
letztgenannte Verhaltnis wie auch das Vorkommen des Melanophorenhormones 
in der Pars anterior von sowohl vergleichend-physiologischen als vergleichend- 
anatomischen Gesichtspunkten von Interesse ist. Es wird namlich allgemein an- 
genommen, dass das melanophorexpandierende Hormon von der Pars intermedia 
produziert wird, die als anatomisch selbstandige Bildung bei den Walen nicht 


existiert. In derselben Weise verhalten sich nun die ubrigen Mammalien, die 


in Ubereinstimmung mit den Walen getrennte Vorder- und Hinterlappen, aber 


keine Pars intermedia haben. Die Hypophysen von Trichechus inunguis und 
Dasypus novemcinctus gleichen namlich auch darin denen der Wale, dass sie 
keine Pars intermedia besitzen, wahrend das Melanophorenhormon in Extrak- 
ten der Pars anterior gefunden ist (OLDHAM—McCLEERY—GEILING 1938, 
OLDHAM 1938). Die Hypophyse von Elephas ist noch nicht in dieser Hinsicht 
untersucht. 

Die Wale, Trichechus, Dasypus und Elephas sind die einzigen Mammalien, 
bei denen eine Pars intermedia, insofern wir jetzt wissen, vollstandig fehlt. Bei 
Dasypus sind dabei auch die jungeren Stadien in Bezug auf das Vorkommen 
der Pars intermedia untersucht, und mit negativem Erfolg. Unter den ubrigen 
Saugetieren ist die Pars intermedia zwar bei den Beuteltieren schwach ent- 
wickelt (PARKER 1917, Dawson 1938), kann aber ohne Schwierigkeiten iden- 
tifiziert werden, wahrend eine Pars intermedia bei den Anthropoiden und 
dem Menschen angelegt, aber nach der Geburt in einer solchen Weise histo- 
logisch verandert wird, dass mehrere Forscher ihre Existenz verneinen und 
ROMEIS (1940) statt dessen von einer Zona intermedia spricht. Wahrend die 
niederen Affen eine gut entwickelte Pars intermedia besitzen, fehlt sie also 
bei den erwachsenen Hylobatiden und Anthropoiden (Gibbon, Orang-Utan, 


el. u. a. PLAUT 1936 und Kocu 1937). Uber das 


Schimpanse und Gorilla; \ 


Vorhandensein oder die Abwesenheit einer Pars intermedia bei Homo gibt 
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es eine ausserordentlich umfangreiche Literatur, ftir die ich auf die zusammen- 
fassenden Arbeiten von BENDA (1932) und RomErs (1940) verweise. 

Es ist nun bemerkenswert, dass abgesehen von den Anthropoiden und Homo 
die Pars intermedia gerade bei denselben Arten fehlt, wo die Vorder- und 
Hinterlappen deutlich voneinander getrennt sind und zuweilen ziemlich weit 
voneinander liegen. Die Abwesenheit der Pars intermedia bei Dasypus kann, 
wie OLDHAM (1938) bemerkt hat, nicht auf einen fruhzeitigen Verschluss der 
RATHKEschen Tasche zuruckgefuhrt werden, aus deren Hinterwand die Inter- 
media ihren Ursprung nimmt. Die Ursache muss man statt dessen in dem 
fehlenden Kontakt zwischen der Adeno- und Neurohypophyse bei den ge- 
nannten Tieren suchen, was eine histologische Differenzierung der hinteren 
(oder oberen) Partie der Adenohypophyse zu einer Pars intermedia verhindert. 
Ohne den Bau der Hypophyse der Wale u. s. w. zu kennen haben namlich 
(1925) aus embryologischen Griinden gefolgert, dass_,,das 
eigentumliche Gewebe der Pars intermedia nur da entsteht, wo der Trichter- 
fortsatz infolge der engen Berthrung einen spezifischen Reiz auf die Wandung 
des Hypophysensackchens ausubt*. Diese Meinung ist spater experimentell 
durch Transplantationsversuche bestatigt worden (ATWELL 1935, ATWELL 
HOLLEY 1936, GAILLARD 1937), die zeigten, dass der Kontakt zwischen der 
epithelialen und der nervoésen Anlage der Hypophyse notwendig ist um eine 
Pars intermedia zu erzeugen. 

Der Schluss der vorstehenden Uberlegungen muss lauten: bei den Walen, 
Sirenen, Dasypus und Elephas ist die Abwesenheit der Pars intermedia primar 
und beruht auf den niemals ausgebildeten Kontakt zwischen der Adeno- und 


Neurohypophyse. Bei der Mehrzahl der Mammalien mit ,,normal‘ gebauter 


Hypophyse existiert ein Zwischenlappen von gewohnlicher Struktur, der auch 


bei den Hylobatiden, den Anthropoiden und dem Menschen angelegt, aber 
wegen der besonders intimen Zusammenschmelzung der Adeno- und Neuro- 
hypophyse sekundar verwischt wird. Die Abwesenheit der Pars intermedia bei 
diesen Arten ist also sekundar. Diese drei Gruppen von Saugetieren bilden 
offenbar drei Stufen in einer allmahlich vorschreitenden, stets ausgepragteren 
Zusammenschmelzung der Grenzgebiete der Adenohypophyse und der Neuro- 
hypophyse. Auf der ersten Stufe kommt ein Kontakt zwischen den Haupt- 
teilen der beiden Lappen niemals zustande und eine Pars intermedia kann nicht 
ausgebildet werden. Auf der zweiten Stufe treten die beiden Lappen zu- 
einander in Beziehung; aus der hinteren Wand der RATHKEschen Tasche wird 
die Intermedia erzeugt, die in eine so intime Relation zu der Neurohypophyse 
tritt, dass man die Pars intermedia und Pars neuralis als eine neurointermediale 
Kinheit bezeichnet hat (DE BEER 1926). In der Tat treten auch bei den Sau- 
gern, die zu dieser Gruppe gehoren, Elemente des Zwischenlappens in den 
Hinterlappen hinein (BEATO 1935, ROMEIS 1940), eine Erscheinung die auf 


der dritten Stufe, bei den Anthropoiden und dem Menschen, noch ausgeprag- 


23 


BERTIL HANSTROM 


ter hervortritt, wahrend die Grenze zwischen der Pars intermedia und der 
Pars anterior gleichzeitig undeutlicher wird. 

Diejenige von der Neurohypophyse ausgehende Wirkung, die fur die histo- 
logisch-anatomische Ausbildung der Pars intermedia notwendig ist, ist aber 
offenbar nicht fur die Differenzierung derjenigen Zellen notwendig, welche 
das Melanophorenhormon erzeugen. Dieses Hormon wird gewohnlich in der 
Pars intermedia gebildet aber kann wie bekannt auch aus dem Hinterlappen 
gewonnen werden, wenn dieser in Kontakt mit dem Zwischenlappen ist. Bei 


{ 


den Walen, Trichechus und Dasypus stammt das Melanophorenhormon in- 


dessen von der Pars anterior, die also bei diesen Tieren aus entwicklungs- 


geschichtlichen Grunden diejenigen Zellen enthalt, die das betreffende Hor- 
mon erzeugen. 


ERKLARUNG DER FARBENTAFEL J. 


\lle Abbildungen nach Farbenphotographien der Hypophyse des Seiwals (Balaenoptera 
borealis). 

Grenze zwischen der Pars anterior (nach links) und der Pars tuberalis interna, In 

vorigen zahlreiche, rotgefarbte acidophile, in der letzteren blaugefarbte basophile und 

wach basophile Zellen, in beiden Lappen ungefarbte Chromophobe. 

Mediale Partie der Pars anterior mit gemischten acidophilen, basophilen, schwach 
basophilen und chromophoben Zellen. Nach links eine runde, blaugefarbte Kolloidmasse 
innerhalb eines Kranzes von acidophilen und chromophoben Zellen. 

Laterale Partie der Pars anterior,:die von acidophilen Zellen dominiert ist. Zwischen 
en Acidophilen kleine Chromophobe, die auf diesem Bild fehlerhaft blaugriin gefarbt sind. 
d. Mediale Partie der Pars anterior mit zahlreichen basophilen Zellen. 

Teil der Pars tuberalis interna mit einer kleineren und zwei grosseren blaugefarbten 
Kolloidmassen zwischen basophilen, schwach basophilen und chromophoben Zellen. Nach 
rechts ein Streifen der Pars anterior mit acidophilen Zellen. 

Teil der Pars anterior mit ausschliesslich acidophilen und chromoplioben Zellen 


auch in diesem Fall blaugefarbten Kolloidmassen. 
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SOME OBSERVATIONS ON THE 
DEVELOPMENT AND MORPHOLOGY 
OF THE DERMAL BONES IN THE 

OF ACIPERSER AND 

POLYODON 


IGRSTEN PEARSON 


(With 11 figures in the text) 


The development of the dermal bones in the skull of Acipenser has been 
described by SEWERTZOFF (1926). On the basis of his evidence ALLIS has 
(1935) discussed the homologies of the dermal bones in the head of Acipenser 
and applied his results to his theory on the general pattern of the arrangement 
of the dermal bones forming the roof of the head in fishes. This theory will 
be dealt with later in this paper. As regards Polyodon there is practically 


nothing known about the development, but the morphology of the skull bones 


has been the subject of much debate (BRIDGE 1878, COLLINGE 1894, ALLIS 


1903, SEWERTZOFF, 1926), and the structure of the skull forms an integral 
part of ALLIs’s above-mentioned theory. 

The present investigation was undertaken with the purpose of supplementing 
SEWERTZOFF’s work on the development of the dermal bones in the skull of 
Acipenser, especially with regard to the bones developed in connection with 
the sensory canal line. It might thus be considered as a sequel of my investiga- 
tions into the development of the dermal bones in the skull of Amia, published 
in 1922 and 1940. 

I have had at my disposal a number of stages of Acipenser ruthenus, and three 
early stages of A. stellatus. Although the series was not as exhaustive as might 
have been desirable it does not seem to have been less so than the material 
used by SEWERTZOFF. In the case of Polyodon only one specimen of P. 
folium 120 mm in length has been available. The entire material has been 


kindly placed at my disposal by the head of the Zootomical Institute at Stock 
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holms Hégskola, Professor Nits HOLMGREN,. The examination has been car- 
ried out on complete series of transverse sections. 

The methods of homologising dermal bones in the head of fishes have only 
to a certain extent been founded on their relations to the various portions of 
the sensory line in the head. The nasal has been said to lodge the anterior 
portion of the supraorbital line, the frontal the posterior portion etc., but on 
the whole no exhaustive analysis has been made of the relations of the ossi- 
fications in question to the sense organs of the sensory line. ALLIS, however, 
(1889) made a thorough examination of the innervation of the various parts 
of the sensory line in Amia calva and their distribution in the different 


he neuromasts 


dermal bones. After I had pointed out the importance of t 
themselves for the formation of the bones connected with the sensory line 
(1922), HAMMARBERG (1937) applied the same method to Lepidosteus, but 
this is, so far, the only attempt in this direction. 

Yet the sensory line system is one of the oldest and most conservative 
features in the organization of the head in fishes, far more so than the dermal 
skeleton itself, and various attempts have been made to trace it back to an 
original and primitive pattern (recently HOLMGREN 1942). It appears only 
natural, then, that dermal bones connected with such a system should re- 
present comparatively stabilized elements in the skull, especially if they arise 
as products of, in intimate connection with, or at least in close relation to 
certain portions of the line system, portions which can be identified by means, 
not only of their position, but also of their innervation. 

By thus following the ontogeny of the bones connected with the sensory 
line system and by analyzing their innervation, a number of ossifications in 
the skull might be homologised. Bones of this type are not only nasals, frontals, 
postorbitals etc. but even, for instance, gulars, i.e. bones connected with por- 
tions of the sensory line system which have lost their character of being en- 


closed in canals. All these bones are subjects to comparatively small variations, 


and these, when they occur, chiefly depend on the number of neuromasts con- 


nected with them, or possible fusions with other skeletal elements. 

Another type of dermal bones is represented by ossifications such as 
maxillary, pterygoids, parasphenoids, vomer etc. They derive their origin from 
different parts of the mesenchymatous tissue forming the walls of the mouth 
cavity (HOLMGREN 1943, PEHRSON 1940). Even those represent very con- 
servative elements. Often they support teeth. Finally there is a third type of 
dermal bones, viz. those which WESTOLL (1936) has called anamestic, ““space- 
filling’ bones. Such bones are, for instance, the so-called rostrals in Acipenser 
and Polyodon. They are formed wherever protective armour is needed, and 
cannot as a rule be subjected to detailed homologisation. They often show 


variations, even in different individuals of the same species. In my paper of 
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1940 I was inclined to regard the gulars in Amia as belonging to this type, 
but they probably belong to the first type characterised above. 

My material consists of three stages of A. stellatus and ten of A. ruthenus. 
In order to avoid repeating their lengths and ages every time they are men- 
tioned, I present them in the following table. 


Acipenser stellatus Acipenser ruthenus 
stage length stage age length 
7 days 17 mm 29 days 13—15.5 mm 
12 21 


-20 


ACIPENSER. 


The development of the latero-sensory line system of the head. 


The latero-sensory system in the head of Acipenser has been described by 
several authors, VAN WIJHE (1882), COLLINGE (1894) and ALLIS (1904). 
This last work was based on a thorough dissection of two heads of A. sturio 
and also aimed at giving a description of the nerves innervating the canals. As 
far as the general course of the canals is concerned, there is very little to add, 
but as my investigation is founded on studies of transversal series, I have 
been able to add the discovery of another line of pits, which appears only 
during the ontogeny. In his description ALLIs mentions the only line of pits 
so far known in Acipenser, the middle head line, in his specimens even en- 
closed in a short canal in the parietal bone. But behind this line, and thus 
situated between it and the supratemporal commissure, I have found in young 
embryonic stages of A. ruthenus as well as of A. stellatus another short line, 
consisting of only one or two sense organs over the posterior portion of the 


parietal bone (figs. 2 and 6). This line is the homology of the posterior head 


line of pits, seen in Amia and many Teleosts but exists only in young specim- 


ens. In stage 9 and later there is no trace of it to be found. In spite of a 
careful search I have found no more lines of pits in Acipenser. It is possible 
that the abundant occurrence of so-called nerve-sacs, even those innervated 


from the lateralis system, has led to the suppression of most of these lines. 
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As is well known from ALLIs’s careful and detailed description of the devel- 


opment of the latero-sensory lines in the head of Amia (1889), the sense 


organs develop comparatively early, and the sensory lines appear very soon 


in the shape of grooves or gutters, which are transformed into tubes connected 
with the surface of the skin by means of pores, or primary tubes. The devel- 
opment progresses in a caudal direction, i.e. the line system in the anterior 
parts of the head is always in advance of the posterior portions. 

In principle the development in Acipenser follows the same course, but there 
are some differences which may not be so significant from a comparative 
morphological point of view. The development of the dorsal portions of the 
canal system begins in the posterior end of the head and, with some exceptions, 
progresses forward. While in stage 3 of A. ruthenus the extrascapular and 
suprascapular bones are already well developed, and the canal has acquired a 
gutter shape, only a faint blastematic primordium of the frontal is visible, and 
as regards the nasal, not even the sense organ can be discerned. 

The sense organs are generally very difficult to distinguish from the epi- 
thelium until the canals have been formed. Their cells are low, like those of 
the surrounding epithelial tissue. This applies to the entire dorsal line system, 
possibly with the exception of the most posterior portion and to the post- 
orbital portion of the infraorbital canal. The organs that are easiest to 
distinguish, even in the early stages, are those in the ethmoidal commissure, 
which is itself formed very early. The two organs in the commissure do not 


become connected with bone, or bone does not develop in connection with them. 


The development of sensory line canal bones. 


In some cases my material has not permitted me to follow the devel- 
opment of bones in all details, as the time interval between the stages was too 
long. The bones develop in connection with the sense organs in the sensory 
line, but blastematic primordia seem to exist only during a very transitory 
stage. The blastemas in the few cases I have had the possibility of observing 
are thin, scanty patches of tissue, lying close to the epithelium. Another peculiar 
circumstance is that neither blastemas nor bone primordia develop immediately 
below their respective sense organs but a little to one side, in the case of the 
frontal, for instance, immediately medial to the sense organs (fig. 2). The 
only exception to these three rules—scanty blastemas of short duration and 
developing at the side of the sense organ—is the bone which is the first to 
develop and where the sense organs are distinguishable very early and are 
soon sunk in a furrow, viz. the suprascapular. 

Otherwise in principle the ossifications develop in the usual way, first being 
more or less elongated strips of bone, then forming a gutter, which closes 


and changes into the ordinary tube-like protection of the canal. One singular 
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feature of many bones is the formation of one or several longitudinal crests, 


a circumstance which led SEWERTZOFF (1926) to form the theory that the 


canal bones partly originated from scales. This theory will be dealt with more 


closely below. 


Supraorbital bones. 


Nasal. The nasal bone develops in the bridge between the two nasal openings. 
fven in an adult specimen it is a rather insignificant bone or series of small 
ossifications. As above mentioned, it develops rather late, and in stage 3 
there is no sign even of any sense organ. In one specimen of stage 4 there 
are to be seen two small sense organs 
with a diffuse blastema on each side, 
the medial one being larger. In another 
specimen from the same stage a short 
canal is formed and the bone primordium 
has developed in the shape of one 
lateral and one medial flat bone disk, 


together forming a narrow gutter (fig. 
1). In stage 10 the only change is that 

the two halves, which have so far 

existed separately, have fused and 

formed a gutter, pierced at the bottom 

by a foramen for the nerve. No forma- 

tion of lamellas has begun. 

Fig. 1. Acipenser ruthenus, stage 4. Cross- 
section of nasal sensory line canal showing 
is of special interest, as its development sense organ and primordium of nasal 
bone. Microphotograph. 


The binary primordium of the nasal 


tallies with my observations on Amia 
(1922) and Esox (1944), as well as with HAMMARBERG’s (1937) on Lepid- 
osteus, thus confirming my theory as to the importance of binary primordia 
for the understanding of the origin of the bone. 

Frontal. Already in stage 2 of A. stellatus an ossified frontal is developed, 
but in stage 3 of A. ruthenus it appears only as a patch of blastematic tissue 
immediately medial to the first two sense organs in the frontal portion of the 
supraorbital line (fig. 2). The line itself is only indicated by the row of sense 
organs lying just on a level with the epidermis. A remarkable fact, already 
pointed out, is that the primordium does not arise in direct contact with and 
underneath the sense organs, as is the case in other fishes. In one specimen 
of stage 4 the blastema has developed into a small, rounded bone disk (fig. 3 
but in another specimen the bone has grown in the rostro-caudal as well as 
in the medial direction. The lateral edge lies under the entire length of the, 
now groove-like, sensory line. Medial to the line a low crest has developed, 


thus forming the first rudiment of the coming bone-tube. This crest does not 
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so far run along more than the first two thirds of 
the frontal sensory line. In a slightly more advanced 
specimen of the same stage the anterior end of the 
frontal line has closed to form a canal (fig. 4). The 
portion of the bone situated medially to the canal 
has grown considerably in the rostral direction and 
also, though less so in the caudal. Even the canal 
portion has grown at both ends, although not so 
much. The frontal has thus developed two tips at 
either end, a long medial one and a shorter lateral 
one, with a dent between them. The anterior half 
of the canal has now closed and is surrounded by a 
bone-tube. In the medial flat portion of the bone a 
short longitudinal crest has formed. In stage 5, 
where the canal has closed in the whole length, hori- 
zontal lamellas are developing from the crest on 
the medial part of the frontal. 

The development of the double rostral and caudal 
tips is of a certain interest. SEWERTZOFF (1926) 
has advanced the theory that the frontal in Aci- 
Fig. 2. Acipenser ruthenus, penser is formed by two primordia, one medial and 

stage 3. Dorsal view of the ; 
head showing sense organs, One lateral. Both should bear a medial crest, 
frontal but whereas the crest of the inner primordium 
i case rap aati develops, and remains even in the adult, the crest 
on the lateral component changes into the medial wall of the lateral line 


canal bone, the lateral wall of which is formed by the lateral edge of 


the bone primordium, called ‘the lateral frontal” by Srwertzorr. This 


last observation I am able to confirm. According to SEWERTZOFF both 
components correspond to scales. He even claims to have found a stage, 
although a very transitory one, where the two components exist separately, 
as reproduced in a figure in his paper. 

This observation I cannot confirm. As the stage 
of two separate frontal components should be 
only of very short duration and my material is 
not complete—although it will be best for the 
stages where this observation is made—it is of 
course possible that the stage in question does not 
exist in the specimens at my disposal, On the 
other hand, I have found no indication of the 
frontal being formed in the way SEWERTZOFF in- 

Fig. 3. Acipenser ruthenus, qdicates. I have sections corresponding almost ex- 


stage 4. Lateral view of the ae: oe 
head. 20 X 1. actly to the one in SEWERTZOFF’s text figure, but 
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the medial and the lateral 
frontals are the medial 
and the lateral tips of the 
anterior (or the posterior) 
end of the frontal. A few 
sections further back (or 
forward) one single ossi 
fication is seen, as will be 
understood from fig. 4. 
ALLIS (1935) has taken 


SEWERTZOFF’S observa- 
Veena Tepe 1 and wri \cipenser ruthenus, stage 4, older specimen 
tions tor granted and wri- Lateral view of the head. 24 X 1. 

tes that “the several in- 

dependent latero-sensory bones (scales) that primarily enclose the posterior two 
thirds of the supraorbital canal first fuse with each other to form what SEWERT- 
ZOFF calls the ‘lateral frontal’, this bone then fusing with the lateral edge of the 


embryonic and wholly membranous frontal to form the frontal of the adult”. 


Whatever could be said of this statement, one thing is certain: it is not supported 


by observations. ALLIs considers that the bones in the skull of Acipenser are 
serially homologous to the five longitudinal rows of scales on the trunk of 
Acipenser. Whether this theory is correct or not I do not venture to decide 


but it is hardly supported by embryological evidence. 


[utraorbital 


The general course of the infraorbital canal is described by ALLIs (1904) 
and SEWERTZOFF (1926). The latter has also given some particulars about the 
development of the ossicles surrounding the canal. The canal can be divided 
into three topographically different portions, the supraethmoidal cross commis- 
sure, the longitudinal por- 
tion on the ventral side of 
the head, and the vertical 
postorbital portion. 

The commissure lodges 
two sence organs and is 
developed as a canal quite 
early or already in stage 
2. As mentioned by both 
ALLIS and SEWERTZOFF, 
it sends a_ short, dorsal 
Fig. 5. Acipenser sturio. Front view of the end of the 


snout showing antorbital bone and latero-sensory canals 
lateral ends where it curves 6X1. (From Attts.) 


branch backward from its 
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caudad and continues in the horizontal portion. The short dorsal branches do 
not contain any sense organs but have one or two primary pores (fig. 

have not found any ossification in connection with the sense organs in the 
commissure, and, judging from ALLis’s figure showing a front view of the 
end of the snout of A. sturio, there is no such ossification in the adult fish 
either. This would mean that in the sturgeon there is no homologue to the 
rostral in other fishes. 

The horizontal portion describes an S-bend on a level with the lateral ten- 
The portion between this bend and the postorbital curve dorsad closes 
rm a canal in stage 4. In this stage the small infraorbital ossicles in the 

ire horizontal portion begin to develop, with one exception, viz. the most 

anterior bone which has already formed in stage 2. According to ALLIS this 
bone develops into a three-armed bone surrounding not only the most lateral 
end of the commissure, although lateral to the sense organ, but also the short 
dorsal tube, and finally the anterior end of the longitudinal canal including 

two sense organs. This bone ALLIs considers—although with some hesitation 
to be an antorbital bone. Like the other bones in the longitudinal portion of 
the infraorbital canal it is generally called a rostral. SEWERTZOFF calls this 
whole row of bones “basirostralia lateralia’. HOLMGREN—STENSIO (1936) 
are of the opinion that, as an antorbital bone should be characterized by the 
junction in it of the supraorbital and the infraorbital canals, this point should 
be found where the prolongation of the nasal canal would meet the infraorbital 
the place where the above-mentioned S-bend is situated. In my 
seems more probable to suppose that the short dorsal branches from 
nentioned above are the homologues of the distal ends of the supra- 


lng 


gainst this theory is the fact that no 


somel that speaks ag 
to be discovered in them, but on the other hand they have 

as the rest of the canal and are, besides, provided with pores, 

less plausible that they should be only primary tubes. In Amia 

- end of the supraorbital canal opens out into the infraorbital canal 


the difference only being that there is one sense organ lodged 


(supraorbital) section of the canal. As in Amia, the bone sur- 


‘tion of three canals ought to be the antorbital bone, and 
thus the homologue or homologues of rostral elements are missing in Acipenser. 


In Acipenser the task of giving mechanical support to the tip of the nose is 


performed by the mosaic of small bones on the dorsal part of the nose. 

Thus, since the first bone in the infraorbital series is the antorbital, it 
follows that the small bones behind in the longitudinal row are lacrimals, as 
in Lepidosteus, Possibly the bones situated just under the eye might be called 
suborbitals, but this is a matter of little importance, since they are all serially 


homologous. 
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Fig. 6. Acipenser ruthenus, stage 4, still older specimen than in fig. . ateral 
the head. 26 X 1. 


In stage 10 three bones form the vertical postorbital portion of the infra- 
orbital canal (fig. 8). Reckoning from below I call them for the time being 
bone I, 2 and 3, bone 1 being the ventral bone and bone 3 the dorsal one in 
the row. Bone I is developed in stage 4 in two of my specimens (fig. 4). 
Over this bone the canal had closed before any other portion of the infra- 
orbital line was formed with the exception, as already mentioned, of the com- 
missure. It arises in connection with three sense organs, all innervated from 
the buccalis nerve. It forms the corner of the canal where the infraorbital line 
passes from the ventral side of the head to the cheek in the right angle. It 


consists of one ventral, horizontal arm and one dorsal vertical. 


ven in the youngest specimen of stage 4 the reconstruction shows a small 


narrow tongue of bone protruding laterally from the bone in a rostral direc- 


tion (fig. 4). In the following stages this tongue of bone grows more and 


> 


more rostrad (fig. 7). In stage 10—as already mentioned, my oldest specimen 

it is so much prolonged rostrad that it covers the most posterior lacrimals 
(or suborbitals) and its future destiny is now quite obvious (fig. 8), 
develop into the ‘“‘suborbital” 
described by SEWERTZOFF as 
separate bone developing orig 
inally as a scale and by Hotm 

STENSIO called the acces 

sory intraorbital. This bone, 
which is said to have nothing to 
do with the sensory canal, since 
it is situated laterally to the row 
‘i : Fig. 7. Acipenser ruthenus, stage 6. Lateral view 
of canal bones, is thus nothing of the head. 20 X 1 
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but the result of a special and 
very extensive lamella formation 
from the latero-sensory bone si- 
tuated where the canal curves 
dorsad. 

[In an earlier paper (1940) I have 
briefly discussed the difficulties in 
naming the serial homologues in the 
infraorbital row, but nevertheless | 
would venture to call this bone a 
postorbital bone, and in that case 
postorbital 1, homologous to the 
bone ‘so called in Amia. In the adult 
the larger portion of the bone itself 
has postorbital position. 


Bone 2 which, accordingly, should be named postorbital 2, is not developed 


earlier than in stage 6 (fig. 7), in which two small, flat ossicles are formed 
under each one of two sense organs behind the eye, one ventral and one 
dorsal. Between them is still a third sense organ, but I have not seen any 
bone developed in connection with it. The small bones fuse later’ and together 
form a comparatively long bone, which in stage 10 is seen to lodge three sense 
frig. 8). All three are innervated from the buccalis nerve. This bone 
alled postorbito-dermosphenotic by HOLMGREN—STENSIO and is said to 
p from three separate sensory line ossicles (according to SEWERTZOFF). 
\s to the number of bone elements, I have not—as already mentioned—been 
to find more than two, but as there are three sense organs, it is not 
impossible that a third element is formed in some transitional stage. But, on 
the other hand, that there should be a dermosphenotic element involved in it, 
is hardly probable, as the three sense organs undoubtedly are innervated from 
the buccalis nerve. 
Bone 3 has a different story, as already indicated by Sewertzoff. It 1s 


formed by three elements, one posterior latero-sensory bone and two anterior 


icles, which do not develop in connection with any sense organs. The first 


of this bone are found in stage 4. In the youngest specimen of this 

are ventro-laterally to the posterior portion of the frontal sensory 

ill strips of bone in the mesenchyma immediately under 

Unlike the primordia of canal bones, which are always flat 

hen they first appear, these two ossicles are more or less 

They are arranged lengthwise, one anterior and one posterior. 

[he posterior bone is situated slightly anterior to the topmost sense organ in 
the postorbital sensory line, but not connected with it. The position and form- 


ation of these two bones indicate their character of supraorbitals, and they 
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are described as such by SEwerRtTzorr. In the two slightly older specimens of 
the same stage they have partly fused with each other and with a third bone 


which has formed immediately behind the posterior supraorbital primordia. 


This third bone is a latero-sensory bone developed in connection with the top- 


most sense organ in the postorbital row mentioned above. This sense organ 
is innervated by a special nerve branch, which leaves the facial ganglion 
between the root of the ophtalmicus superficialis branch and the oticus branch. 


der- 
mosphenotic. The connection between this bone and the supraorbital primordia 


This third ossification should accordingly be the primordium of the 
is still incomplete as figures 4 and 6 show, and consists of narrow, 


strips of bone, whereas the two supraorbital primordia have fused entirely in 
one specimen but are connected only with a narrow strip of bone in the other. 
In stage 6 one long bone has formed. The posterior end of this bone 

the top portion of the postorbital canal with the sense organ innervat 

the special ‘“‘dermosphenotic” branch. 

In stage 10, where all canals and canal bones even the nasal are formed, 
this supraorbito-dermosphenotic has grown rostrad and its anterior end is 
situated almost on a level with the anterior margin of the eye 
at this stage another change has occurred to the dermosphenotic portion. I 
has incorporated the sense organ situated ventrally to the dermosphenotic 
organ, probably by means of growth ventrad. I cannot deny the possibility that 
this incorporation has taken place through the addition of another postorbital 
latero-sensory ossicle, formed later and of brief existence as an independent 
element. 

ALLIS calls this bone a suprapostorbital and HOLMGREN—STENSIO call it 
a supraorbital. 

In front of the anterior end of this bone there is, in stage 10, another small 
supraorbital ossification. It is probably the primordium of a bone found in the 
adult rostrally to the supraorbito-dermosphenotic and without any connection 


with the sensory line. This bone is a true supraorbital. 


Supratemporo-intertemporal. 


The first traces of the supratemporo-intertemporal are found in stage 1 
of A. stellatus (fig. 9) in the shape of two patches of blastematic tissue 
immediately medial to the sense organs in the main sensory line, one anterior 
and one posterior. An examination of the nerves running to the sense organs 
connected with the anterior of the two blastemas shows that they are inner 
vated from the ramus oticus, those related to the posterior blastema from the 
glossopharyngeal nerve. The blastemas are thus the separate primordia of the 
intertemporal and the supratemporal respectively. It is not possible to discover 


any subdivision of the primordia into smaller units. Yet the development of 
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separate blastemas indicates an origin from 
stages with independent temporal bones, as for 
instance in Polyodon. 

In Acipenser, as in Polyodon, there is a 
nervus recurrens. I have taken as the otical 
element the anterior portion of the nerve as 
far as the junction of the glossopharyngeal 
branch, and the portion between this branch 


and the junction of the vagus branch as the 


ossopharyngeal element. 
In stage of A. stellatus the two prim- 
ordia have already ossified in the shape of 


one long ship of bone. In this stage there is 


an indication of binary ossification because of 


] 


lateral 


the growth of flanges (fig. 10). The 


shape of the bone in a young specimen of 


A. ruthenus corresponding in age to stage 


of A. stellatus is seen in fig. 2. In an old 


> 


belonging to stage 4 a bone tube is formed in the way described 


ERTZOFF (fig. 6). 


SEWERTZOFF’s description this bone is called squamosal. ALLIS who has 


studied the ontogeny of Acipenser, but has formed his theories on basis 


1 


WERTZOFF’s observations, considers that “‘the bones (scales) that develop 
in relation to the sphenopterotic section of the main infraorbital canal first 
fuse with each other to form a single bone’. He adds that “from the lateral 
edge of this bone a flange later grows ventro-laterally”. The bone first formed 

from scales) he calls a latero-sensory sphenopterotic, and the entire bone in- 
cluding the flange a dermosphenopterotic. Further he expresses the opinion 
that the supratemporo-intertemporal in Amia, which, in his latest paper on 
the subject (1935), he calls the dermopterotic, corresponds to the posterior 
portion of the dermosphenopterotic of Acipenser. He bases his opinion chiefly 
on the position in relation to the parietal. In my opinion there is no doubt 
that, in view of ontogeny and innervation of the sense organs the bone in 


\cipenser is homologous to the supratemporo-intertemporal in Amia. 


and suprascapular., 


In Acipenser there is one lateral extrascapular on each side and and one 
medial extrascapular, the latter as shown by SEWERTZOFF, formed by the 
fusion of two elements. This last-mentioned bone has not formed even in my 
oldest specimen, whereas the lateral extrascapulars develop very early. Already 


in stage 1 there is formed a very distinct blastema in connection with the first 
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Fig. 10. Acipenser stellatus, stage 3. Lateral view of the head. 25 X 1. 


of the two sense organs, in the main line and laterally to the sense organs in 
the supratemporal commissure. The position and shape of the bone is seen in 
fig. 6. The commissure consists only of a short row of sense organs, which 


are later enclosed in the extrascapular, as are the two sense organs in thi 


main sensory line. No prolongation of the sensory line commissure in a medial 


direction is to be seen even in stage 10, far less any trace of the median 
extrascapular that should form in connection with this section of the com- 
missure. Behind the lateral extrascapular, another latero-sensory bone is 
developed still earlier. It is the suprascapular which begins to ossify in stage I. 
It is formed in connection with three sense organs, and at a very early stage 
develops a broad lateral lamella (fig. 6). Sometimes in adult specimens there 
are small bone elements wedged in between the extrascapulars and the supra- 
scapulars. No such bones could be found in my specimens, nor any primordia 
of them. 
Preopercular. 

There is no trace of the short preopercular canal to be found in my 
specimens of A. ruthenus, but in A. stellatus at least the sense organs are 
developed (fig. 10). They form a short line, strongly curved forward, in fact 
so much that it would meet the dorsal portion of the postorbital canal if 
prolonged, which is in conformity with the fact that the so-called preopercular 


canal in Acipenser is really a jugal canal. 


Parietal. 

Although the parietal is no canal bone in proper sense some words might 
be said about its development in Acipenser. It develops early. In stage 1 of A. 
stellatus there is a blastematic primordium of the parietal formed medial to 
and partly underneath the sense organ that corresponds to the medial head 


line of pits (fig. 9). In A. ruthenus as well it develops in connection with 
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this sense organ (fig. 8). What might be of some interest is that, according to 
\LLIs’s description of the middle head line of pits in adult specimen of A. 


is developed as a short transverse canal, although of smaller caliber 


- canals and lying entirely in the parietal bone. This fact suggests 


head line of pits—the only line of pits present in an adult 


be derived from an earlier latero-sensory canal, in connection 


tal Torms. 


mentioned, the problen f the homologisation of the bones in 
‘olyodon has been discussed many times, and various interpreta 
have been launched. No attempt, however, has so far been made to 
tablish homologies wit 


the guidance of the innervation of the sense organs 


he sensory line canal of the head, a method that, in my opinion, gives 


1an a consideration of the forms and positions of the 
fortunately a lack of specimens of the embryonic stages 
an investigation of the ontogeny of the dermal bones. 

of dermal bones connected with the sensory line 


and Esox (PEHRSON 1944), in Holostei, such 


and above all in Acipenser, in principle follows 


reason to doubt that this is the case even with 


Polvyodon 


Before entering upon a description of the conditions I have found in 
Polyodon, I feel called upon to refer 
mologies of dermal bones in th 


re skull of fishes suggested by ALLIS (1935). 


to the ideas on the nomenclature and 


} 
pases 


his new interpretation of the dorsal side of the skull on the condi 
s in Polyodon, a fish in which, as he considers, the anatomy of the skull 
ost closely a1 t recent fishes conforms to the “general pattern of 
arrangement of the cranial roofing bones that is common to all of the 
Ostheichthyes, excepting possibly the Arthrodira”. These bones, according to 
ranged in principle in seven longitudinal rows and two or three 
placed rows”. For the moment I will confine my discussion of 
to mentioning that I consider the conditions in Polyodon very 
as a foundation for general views on the arrangement of the bones 
fis} 


ies, Polyodon being, in my opinion, a highly specialised fish 
rious respects, particularly in respect of the roofing of the head. It may 
be enough to recall the exceptionally prolonged rostrum, which gives rise to 
special problems as regards support. This applies first and foremost to the 
elongation of several of the dermal bones in the skull, Further, the incomplete 


roofing of the skull calls for special staying of the longitudinal rows of bones, 


14 


sturiO, it 
\cipenser— ni ght 
vith which the 
POLYODON 
774 € 4 4 
bones in question. Un 
of this fish excludes 
yet, since the develop 
canal in teleosts, such as Saln0 
is Amia and Lepidosteus, 
the same lines, there is n0 


THE SKULL OF ACIPENSER AND POLYODON 


and thus the peculiar architecture of the dorsal side of the skull is attained. 
When dealing with the particular bones later in this paper, I intend to discuss 
ALLIs’s ideas. 

The canal system itself has been ex 
haustively described earlier (for instance 
by ALLIs in 1935). Parts of the canals 
are surrounded by short cylindrical bones. 
That is the case with the greater part of 
the infraorbital canal as in Acipenser. Only 
in its postorbital portion are there some 
longer, though still cylindrical, bones. 
the mandibular-preopercular (jugal) 
canal is protected by such bones. On the 
other hand, most of the canal bones on 
the dorsal side of the skull are connected 
with or—in my opinion—form flat, larger 
or smaller, membranous ossifications. In 
ALLIs’s opinion these bones are complex 
structures formed of one or several mem 
brane components and one or several canal 
components. To a certain degree this 
opinion is based on SEWERTZOFF’s—a 
cording to my observations—erroneous 
notions on the development of canal bones 
in Acipenser. 

The supra-orbital canal begins in front 
between the anterior and the posterior na 
sal opening and joins the infra-orbital 
canal medially and slightly anteriorly to 
the spiraculum. In my specimen it is sur 


rounded by six cylindrical bones, the first 


two being comparatively small and lodging 


one sense organ each (fig. 11). The thir 
bone in the row is longer and _ slightly 
curved, because the canal, which has 
so far run in a medial and_ caudal 


direction makes a curve and henceforth 


kig. 11. Polyodon folium, 120 mm. Dorsal view 
of left side of the head showing dermal bones 
(shaded), sensory line canals and neuromasts 
Dotted parts of the canal bones are fused witl 
underlying membranous portions. 7 X 1 
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runs straight caudad. The fourth and the fifth bones are straight and 


lge one sense organ each. So far all the bones are tubelike. But the 


sixth < bone in the series, which lodges two sense organs has 
developed a horizontal lamella on each side, the medial lamella even projecting 
beyond the bone lying next anterior to it. The sense organs in all these bones 
are innervated from the ramus ophtalmicus superficialis of the facialis nerve. 
The organs in the first three bones in the series are innervated by one branch 
of the nerve, the following three bones by separate branches. 

The last (sixth), flat bone is undoubtedly a frontal, or rather a lateral 
frontal, an interpretation accepted by Hoi~mGREN and STENSIO (1936). 
Probably the fourth and fifth bones in the series might as well be considered 


‘ral frontals, judging from the innervation of their sense organs. The 
three bones should thus be called nasals. In grown-up specimens there 


be fusions between several of the bones, as there are sometimes four, 
five bones in the row. That an antorbital component should be 
i ‘ies of bones, as suggested by HoOLMGREN-STENSIO seems 


hardly probable, partly because the anterior bones in the series where this 


fusion is supposed to have taken place, are pronouncedly tube-like canal bones, 


} 


because tl 


partly the antorbital belongs to the infraorbital canal and should be 
innervated by the buccalis nerve. 

As already mentioned, the anterior and largest portion of the infraorbital 
is surrounded by short tube-like ossicles, as a rule lodging one sense 
ach. Any attempt at homologising them one by one with bones in other 

fishes would be useless, as no such arrangement of the infraorbital bones is 
any other fish, except in Acipenser, which has the same long series 
-like cylindrical ossicles. The only bones in this series which are slightly 
the ones situated behind the eye, i.e. the postorbitals. There are 
The topmost one is comparatively long, but with only one sense 
The most ventral postorbital lodges three organs, and of the four 
two dorsal ones have one sense organ each, the two ventral ones 
are all innervated by different branches of the buccalis nerve 
Medially to the most dorsal postorbital bone lies a very long membranous 
bone provided on its dorsal surface with a canal bone in the shape of an 
inverted V. The angle of the V is where the jugal canal joins the infraorbital 
canal, the latter canal forming the medial arm of the inverted V. Rostrally the 
membranous part of the bone passes underneath the third nasal and continues 
far in front of the nasal openings, caudally it reaches beyond the spiraculum. 
This bone has been the subject of much discussion. In BRIDGE’s paper (1878) 
it is simply called C,. HoLMGREN—STENSIO consider it to be a postorbito- 
supraorbito-dermosphenotic. SEWERTZOFF (1926), on the other hand, is in- 
clined to call it squamosal but, in view of “the position and branching of the 


lateral-line canal’, considers it to be a dermosphenotic, possibly or even 
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probably fused with a postfrontal element corresponding to the postfrontal 


of the Acipenserids. In the figure in SEWERTZOFF’s paper showing the skull 
of Polyodon folium in dorsal view, there is no suture between this bone and 
the one next posterior to it. According to SEWERTZOFF’s own words the 
figure is copied from BripGE and completed from COoLLINGE, but obviously 
he has misunderstood CoLLinGe’s description, for COLLINGE names the bone 
now described ‘‘a dermosphenotic”’ and the one posterior to it ‘a posttemporal”’. 
Iinally, ALLIs (1935), while giving it the preliminary name of an outer lateral 
dorsocranial, considers it to be a complex membranous ossification but fused 
with a latero-sensory component. According to him it would thus be a supra- 
postorbito-membranosphenotic -+- dermosphenotic. In an earlier paper (1903) 
he has called it prespiracular. 

My own investigations have given the result that the bone in question con 
sists, topographically, of three different portions. Two of them are the latero 
sensory components which form the inverted V portion. The medial arm of 
the inverted V is entirely fused to the membranous portion of the bone. It 
lodges one sense organ situated in the anterior end of the bone tube, and this 
organ is innervated by a buccalis branch. Thus the medial bone tube itself is 
a postorbital bone. In my opinion the membranous portion is nothing but the 
result of an extensive growth of horizontal lamellas from the latero-sensory 
postorbital, and thus the same phenomenon as is met with in the formation 
of most of the canal bones in Amia. In the same way, although less pronunced, 
the lamella formation has taken place in the posterior lateral frontal in 
Polyodon described above. One lamella has grown rostrad and protrudes under 
the nasal series of latero-sensory bones, thus giving the impression that these 
ossicles traverse a membranous skull bone. This rostral lamella corresponds 
to the suprapostorbital portion of the bone in ALLIs’s description. The caudally 
expanded lamella is ALLIs’s membranosphenotic portion of the bone. The cause 
of the enormous prolongation of the entire bone is probably mechanical and 
due to the unusual length of the head in Polyodon, especially of the rostral 
poriion. The same conditions are met with in other fishes whose skulls are 
extraordinarily prolonged, as for instance in Esox, where the rostrals and 
frontals are extended enormously in the rostrocaudal direction (PEHRSON 
I944). 

The lateral arm of the inverted V encloses the end of the jugal canal, where 
it joins the infraorbital canal. It does not fuse with the membranous part of 
the bone but joins the postorbital arm of the V only in the apex. It lodges 
four small sense organs, all innervated from the nervus hyomandibularis. 
Probably the fusion with the postorbital is the result of a secondary process. 
The rest of the jugal canal is surrounded by short tube-like ossicles, of which 
this one is the most rostral. The entire complex bone is thus chiefly the much 
enlarged dorsal postorbital fused with a jugal ossicle. 
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ssion of this bone is concluded it might be mentioned that 

a jugal canal this canal joins the postorbital portion of 

In young embryonic specimens of Acipenser stellatus the jugal 

forms a curve with the dorsal end pointing towards the dorsal end 

the postorbital portion of the infraorbital canal (page 39). Even these facts 
icate the correctness of the homology deduced above. 

mediately posterior to and partly parallel to the postorbital here described 

1other much debated bone. It is the bone where the infraorbital and the 

portions of the canal system join the main lateral line canal. 

STENSIO identify it with the “‘squamosum” of ALLis’s description 

some discussion of the innervation of the sense organs, consider it 

to an intertemporal. 

he postorbital, it might be considered from a descriptive anatomical 

view to consist of one membranous and one latero-sensory portion. 

the postorbital, the former portion is very much prolonged 

livided into one rostral tongue or lamella and one considerably longe1 

latero-sensory portion has the shape of a Y-shaped bone-tube, 

fused to the membranous portion. The short medial arm of the 


by ALLIs (1903) to form the posterior end of the supraorbital 


in his later work (1935) comparison with other fishes has led him 
I 


itely that the branch is simply a primary tube of the main 
extends to the outer end of the arm of the Y and there 
the hind end of the supraorbital canal”. Thus, according to 

latest notions, the Y-shaped bone represents a “‘latero-sensory sphen 
opterotic that has partially, but not completely, fused with the underlying 
sphenopterotic portion of the membranous outer lateral dorsocranial' and 


these two bones, if fused with each other, would form the two components 
of a dermosphenopterotic” comparable to that described by ALLIs_ in 
lepidosteus, but there called squamosal. 
\s a matter of fact it is possible to interpret the medially directed of the Y 
ary tube, for it does not lodge any sense organ. On the other hand 
the same width as the rest of the canal bones. Besides the primary 
tubes leave this longitudinal portion of the main canal on the lateral side, the 
most rostral tube just where the antero-lateral and the postero-medial arms 
join 
As to the origin of this bone it seems highly probable for reasons advanced 
above that it has developed in the same way as was supposed in the case of 
the postrostral: bone has developed in connection with the sense organs, 
forming a bone-tube with later developing horizontal lamellas. There are 


altogether seven sense organs lodged in the bone, one in the antero-lateral arm 


of the Y and six in the postero-medial portion. As to the innervation of the 
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sense organs, I have found that the one situated in the antero-lateral portion 
is innervated from a special branch, which leaves the facial ganglion slightly 
behind the exit from the ganglion of the ramus ophtalmicus superficialis and 
anterior to the root of the ramus oticus. The innervation thus corresponds to 
what is considered to be the typical innervation of a sense organ belonging to 
a dermosphenotic bone. The following six organs are innervated from the 
ramus oticus, which is typical of organs lodged in an intertemporal bone. The 
latero-sensory portion of the bone is thus a complex dermosphenotic-inter- 
temporal, and as—according to my theory—the membranous portion of the 
bone is only a product of the latero-sensory portion, the entire bone should 
be considered a dermosphenotic-intertemporal. The antero-medial latero- 
sensory arm is formed from the other canal bone, probably from the inter- 
temporal element, only for the protection of the canal. The considerable length 
of the bone—although less striking than in the case of the postorbital—is 
due to the prolongation of the skull. 

Posterior to this dermosphenotic-intertemporal follows a row of three short 
tube-like bones surrounding the posterior portion of the temporal latero-sensory 
canal. The anterior bones have each developed a little medial horizontal lamella 
in the anterior end. They lodge one sense organ each. 

Now the ramus oticus in Polyodon as in Acipenser is developed as a ramus 
recurrens and joins a branch from the glossopharyngeal and one from the 


vagus ganglion. The junction of the glossopharyngeal branch and the oticus 


lies between the posterior end of the intertemporal and the first bone in the 


row of three small bones. I*‘rom this point the nervus recurrens continues 
caudad and bends ventrad and slightly rostrad to join the vagus ganglion. 
Posterior to the junction of the glossopharyngeal branch and the recurrens 
three branches leave the nerve, each one on a level with one of the three bones. 
[t seems justifiable to consider the sense organs in these bones to be inner- 
vated by glossopharyngeal nerves. The bones themselves would thus be supra- 
temporal elements. While in Amia and Lepidosteus there is only one sense 
organ in the supratemporal element of the complex supratemporo-inter- 
temporal there are in the corresponding portion of this bone in Acipenser not 
less than four sense organs. The comparatively large number of supratemporal 
organs in Chondrostei is thus a typical feature of these fishes. 

Posterior to the last supratemporal there is another Y-shaped bone, only 
reversed, i.e. with the medial arm turned rostrad. It is a pure latero-sensory 
bone and consists only of a Y-shaped bone tube without any membranous 
portion. This is the bone called C, in BrIDGE’s description. SEWERTZOFF does 
not mention it in his paper. ALLIS (1935) considers it to be the homologue of 
the extrascapular and suprascapular in Amia, completely fused. The antero- 
medial and the postero-lateral arms together form the continuation of the main 


latero-sensory line, whereas the postero-medial arm is directed slightly caudad. 
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This portion contains two, and the rest of bone three sense organs. They are 
all innervated by branches of the recurrens, which leave the nerve behind the 
point where it has begun to curve ventrad. These branches are most probably 
fibres from the vagus ganglion. As the corresponding bone in Acipenser, 
although shaped differently, is an extrascapular, this Y-shaped bone should be 
an extrascapular as well. In Amia the extrascapular encloses a portion of the 
main lateral sensory canal with one sense organ as well as the supratemporal 
commissure canal, just as is the case in both Acipenser and Polyodon. 

Behind the postero-lateral arm of the extrascapular, the latero-sensory canal 
is enclosed in another tube-like bone. But this tube is fused with an underlying 
membranous portion like the dermo-sphenotic-intertemporal and the postorbital. 
The membranous portion is extraordinarily large. Anteriorly it reaches almost 
to the joining-point of the infraorbital and the supraorbital canals, where the 
rostral end is wedged in between the intertemporal and the caudal end of 
dorsal postorbital. On a level with the hindmost supratemporal and the extra- 
scapular it sends a broad medial tongue under the posterior end of the parietal. 
Caudad the bone continues into a broad flap, which tapers to a point, forming 
the lateral posterior corner of the dermal skull. Finally, it sends out a strong 
ventral lamella from the underside of its posterior portion. The latero-sensory 
element is a comparatively short bone tube lodging one sense organ innervated 
from a vagus branch. Thus the bone plays a very important part in forming 
the posterior portion of the dermal skull. This bone is no doubt the supra- 
scapular. Its unusual size and shape is due to the singular expansion of its 
lamellas. 

According to SEWERTZO!1 F, this bone corresponds to the posterior portion 


of the bone called supratemporal, and according to ALLIs it forms the mem- 


branous portion of the extrascapular-suprascapular. 


The interpretation of this bone as a suprascapular is strongly supported by 
that posterior to it there is still another bone, consisting of a large 
membranous portion and a latero-sensory bone-tube. The membranous portion 
has a vertical position on the trunk of the fish immediately behind the skull 
and thus in its position corresponds to a typical supracleithral. The latero- 
sensory portion contains two sense organs and runs along the trunk in caudo- 
ventral position. 

Besides the parietals and the medial frontals often described in the literature 
and in no way problematic as regards their homologies, there are a great 
number of other dermal bones covering the preorbital region of the head. 
Various attempts have been made to find their homologies, but I refrain from 
entering into this subject, my chief object being to try to throw new light on 
the homologies of the bones connected with the latero-sensory line, where this 
is possible. Further, I am of the opinion that these bones, rostrals, postrostrals 


n the long snout belong to the “‘space-filling’’ bones and thus are of no 
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fundamental value to the general comparative anatomy of the skull. One of 


these bones, a lateral rostral with its posterior end joining the rostral end of 
the dorsal postorbital laterally and in front of the eye, is the bone called C 


by Bripce. Another is the so-called medial frontal. 


GENERAL RESULTS. 


As the chief results of my investigation on the development of the dermal 
bones in the skull of Acipenser I may point out the following: 

There are three types of dermal bones to be considered in the skull: 
1) Latero-sensory canal bones, developing in close connection with the sense 
organs in the sensory line, possibly even in relation to pit lines. These bones 
are either tube-like or develop lamellas, which often, in the adult, form the 
largest portion of the bone. They represent very conservative elements in the 
skull. 2) Bones developing from various parts of the mesenchymatous tissue, 
which forms the walls of the mouth cavity. They too are conservative elements 
in the skull. 3) Anamestic, ‘space-filling’ bones, arising where protection is 
needed and without fundamental importance to the comparative morphology 
of the skull. In Acipenser, as in Polyodon, they play a great part in building 
up the skull, especially the rostral portion. 

The investigation has shown that the bones belonging to type I in Acipenser 
(the elements to which my work has been restricted) develop in principle in 
the same way as in Holosteans. It is thus possible to homologise them with 
corresponding elements in other fishes. The homologies have to a great extent 
been based on the innervation of the sense organs lodged in respective bones. 

The results of the study of the development of the dermal bones in Acipen 
ser have been applied to an analysis of the dermal skull in a young specimen 
of Polyodon folium. The relationship between these two kinds of Chondro- 
steans may imply that the ontogeny of the latero-sensory canal bones takes 
place in principle in the same way. Homologies inferring new interpretations 
have been established between the canal bones in Acipenser and Polyodon, 
leading to the bringing together under common points of view of important 


details in the cranial anatomy of all teleostomian fishes. 
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ON THE DEVELOPMENT OF THE 
HAND AND THE FOOT OF TARSIUS 
TARSIUS AND MICROCEBUS 
MYOXINUS 


MARTHA KINDAHL 


(With 11 textfigures) 


In this paper it is especially the embryonal conditions of the central elements 
in the carpus and tarsus that are of a certain interest. Previously I have made 
similar investigations into Elephantulus myurus Johnstoni (1941 a), Erinaceus 
curopaeus (1941 b), Centetes ecaudatus and Ericulus setosus (1941 c), Talpa 
europaea L. (1942) and Felis ocreata domestica L. (1943). 

Five developmental stages of Tarsius tarsius have been at my disposal, 
namely 8.5 mm, 10.5 mm, 13 mm, 20.5 mm and 55 mm body length, and a 
stage of Microcebus myoxinus, 13 mm. The hand and foot of these embryos 
were cut in serial sections, horizontally, and with a thickness of 12 mw, and 
the sections were stained according to the Azan-Mallory method. I have 


also made a wax plate model of the hand of the Tarsius embryo of 13 mm. 


THE HAND. 


In the embryo of 8.5 mm body length the hand is formed as a spade with 
very small finger-protuberances (fig. 1). Only the radius and ulna have 
reached the procartilage stage. The other carpal elements consist of concen- 
trations of the mesenchyme with very diffuse limits. The five rudiments of 


the metacarpals are distinctly visible. They show basal enlargements, which 


are the rudiments of the carpals. Distally to the rudiments of radius and 


ulna and in immediate connection with them appear two concentrations of 
the mesenchyme, which will give rise to the radial and ulnar respectively. 


Close to the radial blastema and externally to it, an additional concentration of 
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the mesenchyme can be dis- 
tinguished. This concentration, 
[ suppose, is the rudiment of a 
praepollex. Between the rudi- 
ments of the radial and the 
ulnar there is the rudiment of 
the intermedium. Proximally to 
the carpals III and IV there are 
two blastemas—the rudiments 
of central elements—which seem 
to be the centrals III and IV 
(according to HOLMGREN’s ter- 
minology). Also proximally to 
the carpal II there is a cell con- 
centration, in all probability the 
rudiment of the central IJ. This 
central element is not, however, 
so distinct as the two above- 


mentioned ones. 


‘ig. 1. Tarsius tarsius; embryo 8.5 mm, horizontal In the 10.5 mm embryo the 


section of hand. . 
meer hand, which still has the form 


of a spade, shows five distinct 
finger-protuberances (fig. 2 and 
3). The formation pro- 
cartilage has begun in many of 
the carpal elements. Distally to 
the radius the rudiment of the 


radial is still visible as a me- 


senchymatic concentration (fig. 


2). Distally to the ulna the ru- 
diment of the ulnar appears at 
an early stage of chondrifica- 
tion. Between the rudiment of 
the radial and ulnar lies the 
intermedium as a considerable 
concentration of the mesen- 
chyme. Immediately radio-dis- 
tally to this and somewhat 
in the direction of the upper 
side of the hand there is a 
Fig. 2. Tarsius tarsius; embryo 10.5 mm, horizon- little procartilage, which I sup- 

tal section of hand. pose is the rudiment of the 
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Fig. 3. Tarsius tarsius; embryo 10.5 mm, Fig. 4. Tarsius tarsius; embryo 
horizontal section of hand. horizontal section of hand. 


central I (fig. 3). Proximally to the carpals II, III and IV, appear as 
mesenchymatic concentrations three centrals, viz, the centrals IJ, III and IV, 
which are now much more distinctly visible than at the preceding stage (fig. 2). 
Among these the central II] seems to be most developed as it is about to 
chondrify. The four carpals are well developed. The fourth is considerably 
larger than the others, so that it can form a support for the fourth finger 
as well as for the fifth. Probably it is composed of a carpal IV as well as a 
carpal V. The pisiforme is represented by a mesenchyme-concentration. 

In the 13 mm-embryo all the carpal elements consist of cartilage. At this 
stage it is possible to determine the future of the different carpal elements. 
It is obvious that fusions have taken place there. So it is possible to ascertain 


that the future so called carpal III of the adult is in reality composed of the 


carpal Il] fused with the central III, and that the so called carpal IV of the 


adult consists of the carpal IV fused with the central IV, At this stage of 
development the two parts of the “carpal III” as well as of the “carpal IV” 
are very distinct, as illustrated in fig. 4. The distal and smaller part, the proper 
carpal, is well delimited from the proximal and larger one, the central- 
component. This part, which has a well rounded form, is also of a structure 
different from that of the carpal-component. The cartilage capsules are larger 
and rounder than those of the carpal-component. That the carpal IV might 


also contain a carpal V, may be concluded from its remarkably broad form 
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5. Tarsius tarsius; embryo 13 mm, wax models of the carpal elements: A: carpal II] 
central III, B: carpal IV + central IV, C: central I + intermedium. a.s. for IV and 
\ articular surface for the metacarpals IV and V. 


10 
l 


and its situation proximally to both the metacarpals 1V and Y. In the stage 
10.5 mm there is, however, no indication of such a fusion. 

In order to illustrate these fusions I have made a wax plate model of the 
hand at this stage. Only the composed elements of the model have been 
drawn in fig. 5. The limits between the components are conspicuous in this 
model, which seems to support my conclusion that central elements have joined 
the carpals III and IV. Fig. 5 A represents the model of carpal III, which 
has been united with central III. The model was drawn from two directions 
in order to distinctly show the limit between the two united elements. Tig. 5 B 
illustrates the fused carpal 1V and central IV. 

The central II (fig. 4), which lies proximally to the carpal I] and remains 


independeni, has practically the same cell structure as that of the centrals 


[1I- and 1V-components of the “‘carpals III and IV”. The intermedium and 


ntral I are fused, forming a strongly bent, rather long and narrow carti- 

of which the shorter proximal part extends towards the ulna. The distal 

the central I—is directed towards the upper surface of the carpus 

C). At the 10.5 mm stage only the central component is present, the 
‘rmedium apparently developing later. 

ial and ulnar are distinct. The pisiforme is now chondrified. The 

rudiment of the praepollex appears close to the metacarpal I, near the upper 

side of the hand. 
In the embryo 20.5 mm the five fingers are well developed. All the carpals 
have got a more definite form. The “carpals III and IV” are considerably 
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THE HAND AND THE FOOT OF TARSIUS TARSIUS 


lengthened in a proximo-distal di- 
rection (fig. 6). Their composition 
of different fused elements is still 
recognizable through their form, 
which is practically the same as at 
the preceding stage, but the dif- 
ferent structure of their compo 
nents is no more to be found. The 
central I is altogether united with 
the intermedium. The pisiforme is 
well developed, but the rudimentary 
praepollex is now completely 
reduced. 

In a specimen of 55 mm, whose 
hand was skeletonized, stained with 
alizarin, and made transparent (fig. 
7), the “carpals III and IV” are 
very large. If these two are com 


, Fig. 6. Tarsius tarsius; embryo 20.5 
pared with carpal II and central 
which have not fused, a certain 

amount of coincidence in size and form can be stated. Distally to the centres of 
ossification in the carpals III and IV there seems to be a slight indication of a 
lighter zone, which may be the line of junction of the two components. 


In the examined embryo of Microcehus myoxinus, 12 mm, all the carpal 
) : 3 


I 


elements are chondrified. The 


same carpal elements as in 
Tarsius tarsius are here pre 
sent. The four carpals form 


the distal row. The proximal 


row consists of the radial, the 
ulnar, and the intermedium. 
There is a_ slight indication 
that a central I exists fused 
with the intermedium. Be 
tween the two possibly pre- 
sent components a little blood- 
vessel may indicate a fusion. 
The central II is between 
the two rows of carpal ele 
ments. It is not possible to Fig. 7. Tarsius tarsius; 55 mm. The carpal part of a 
judge from this stage whether hand. The dark parts are the centres of ossification 


<) The connection zone between the two compo- 
also here the carpals III and nents of the “carpals III and IV”. 
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[V have fused with the centrals III and IV respectively, as is the case in 
Tarsius. The development of the carpal elements has here gone considerably 
farther than in the 13 mm-embryo of Tarsius, where it was stated that fusions 
of elements had taken place. The rudiment of the pisiforme is well developed. 

[If a comparison is made between ScHMIpT-EHRENBERG’s examinations 
(1942) of Microcebus and those made of Tarsius by me, the following essen- 
tial differences can be stated. SCHMIDT-EHRENBERG suggests that the carpal 
element which | consider as a radial is a combination of two central elements, 
namely centrale radiale proximale and distale. This conception, however, 1s 
purely theoretical, founded principally upon the theory of STEINER concerning 
the general construction of the mammalian carpus. According to SCHMIDT- 
EHRENBERG only the distal radial central is discernible. The proximal com- 
ponent is, in her opinion, indicated as an area with only a few cells, but she 
supposes that this component will be developed here. 

According to SCHMIDT-EHRENBERG, the radial is represented at its early 


stages of development by a row of accumulated cells going out from the radius 


‘ds the rudiment of the praepollex, and at later stages the rudiment of 
the radial grows together with the radius and forms its radio-distal corner. 
My examinations of Tarsius have proved that the radial remains an indepen- 

element. 

» central element which lies proximally to the carpal II, namely the cen- 

is called “centrale ulnare’” by ScHMIDT-EHRENBERG. In her opinion 

also this central element consists of two components, of which, however, 
only the distal one is fully developed. As for the proximal one she suggests that 
it is represented by a space between the ulnar and “‘centrale ulnare distale”. 
her description of the central carpal elements, SCHMIDT-ENRENBERG at 
that it is very difficult to decide with absolute certainty if here 


fused elements. 


THE FOOT. 


an embryo of 8.5 mm body length, the foot has the form of a spade. 


I 


The peripherical protuberances which represent the toes are very slightly in- 
dicated. The metatarsals are represented by mesenchymatic concentrations. The 
tibia and fibula are also at the same stage of development. In the centre of 
the tarsus there are some diffuse blastematic concentrations. No procartilage 
has yet been formed. 

At the 10.5 mm-stage, the toe protuberances are still very small (fig. 8). 
The tibia and fibula now consist of procartilage. Distally to these the tibial 
and fibular appear as mesenchymatic concentrations. The fibular seems to lie 


more separated from the fibula than the tibial from the tibia. Between the 
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tibial and fibular there is a me- 
senchymatic concentration with 
a beginning formation of pro- 
cartilage. This is probably the 
central [. The proximal part 
of this rudiment lies at some 
distance from the distal end 
of the fibula. Here, I think, 
it is probable, that the inter- 
medium will be developed 
later. Distally to the fibular 
appears the central 1V, which 
has begun to chondrify. Also 
in the tarsals III and IV, 
a chondrification is discern- 
ible, whereas the tarsal II is 
represented by a slight mesen- 
chymatic concentration at the 
proximal end of the corres- 
ponding metatarsal. Proximally 


to the tarsals II and III and 
[arsius tarsius; embryo 10.5 mm, horizontal 
section of foot. 


parallelly with the blastema 
of the central IV, there is a 
large, rather diffuse mesenchymatic concentration which probably is_ the 
rudiment of the centrals I] + III, whose two components, however, are not 
distinguishable, 

In the 13 mm-embryo the external form of the foot is still the same, but 
in all the tarsal elements chondrification has advanced considerably. Distally 
to the tibia and fibula, there is the large cartilage (fig. 9), which at the 
previous stage was supposed to consist of two elements, namely the central 
[ and the intermedium. Here it can be distinctly seen that this tarsal element 
consists of two components. The intermedium-component is partly located 
between the fibula and the tibia. Distally to the central I and proximally 
to the tarsals II and III (fig. 10), there is a large cartilage, which prob- 
ably corresponds to the centrals II and III. Also at this stage it is not 
possible to differentiate the two components. At the fibular side of this 
cartilage lies the central IV. The tibial and fibular are no longer independent 


elements. Probably the tibial has fused with the tibia and forms its 


distal end portion. The fibular may be united with the fibula, or with the 
central IV. 


In the embryo of 20.5 mm body length, the five toes are well developed. 


All the tarsal elements here consist of cartilage and have got a more 
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9. Tarsius tarsius; embryo 13 ‘ig. 10. 


Tarsius tarsius; embryo 13 mm, 
horizontal section of foot. 


horizontal section of foot. 


lengthened form 


in proximo-distal direction. The two astragalus-components, 


the central I and the intermedium, can no longer be differentiated. The cal- 
caneus ( the central IV 


I] 


+- the fibular?) and the saviculare (= the centrals 
III) are distinctly parallel, and to these the four tarsals are articulated, 
among which the tarsal IV (| the cuboideum) is still the largest. 

In a specimen of 55 mm body length, the foot skeleten shows much more 
conspicuously than at the previous stage the considerable lengthening of the 
naviculare and the calcaneus (fig. I1). 

At the earliest stage of Micrecebus, 7.8 mm in length, that was at her 


disposal, ScHMIpDT-ENRENBERG found a typical arrangement of the blastema 


of the foot: a basal string with three side rays. In Tarsius 8.5 mm—the 
earliest of the stages examined by me—I have not been able to discover such 
an arrangement. At a 10.2 mm-stage of Microcebus ScuMipt-/:HRENBERG 
has found in a central blastema the rudiment of the intermedium as well as 
of a centrale tibiale proximale. This is in accordance with what I have found 
in Tarsius, her centrale tibiale proximale being the same as the central I. The 
two above mentioned rudiments then form together the astragalus, whose 
double origin is, according to ScuMIDT-[-HRENBERG, indicated by an in- 


dentation. 


is called the centrale tibiale distale by SCHMIDT 
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KHRENBERG, corresponds to my 
central II, and her centrale fibulare 
distale, to my central III. The cen- 
trale fibulare distale is, in SCHMIDT- 
EHRENBERG’s opinion, only re- 
presented by a weak tissue. In ac- 
cordance with SCHMIDT-EKHREN- 
BERG’s investigations, as well as my 
own, these two central elements 
then form together the naviculare. 
SCHMIDT-EHRENBERG does _ not, 
nav 

however, at all mention any prox- Me FS) (c2+C3) 
imal component of the centrale 
fibulare in Microcebus. 

The fibular is regarded by 
SCHMIDT-EHRENBERG as _ identical 


with the calcaneus. The examina- 


tions made by me of the develop- 


ment in Tarsius show, how- 
ever, that the calcaneus is the 
central IV and that the fibular 
is either the external distal part 
of the fibula or a part of the Fig. 11. Tarsius tarsius; 55 mm. The tarsal 


: part of a foot. The dark parts are the centres 
central IV. of ossification. 


CONCLUSIONS. 


The preceding investigation shows that four central elements are distinctly 
formed during the embryonic development of the hand in Tarsius tarsius 
Three of these elements become united with the near-lying ones: the central | 
with the intermedium and the centrals III and IV with the carpals III and IV 
respectively, whereas the central IT remains independent. 

In the course of the embryonic development of the foot three central ele- 
ments are distinctly visible. Whether one of these, in the terminology used 
here called the centrals II + III, really consists of two central elements, I have 
not been able to give full evidence of. On the other hand, my investigations 
show that the central I is fused with the intermedium und forms together with 
the latter the astragalus and that the centrals Il + III probably form the navi- 
culare. The central IV constitutes at least the main part of the calcaneus. 

Rudiments of four independent centrals were originally demonstrated only 


in the hand of the mouse (HOLMGREN 1933). My examination has shown 
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that also in the hand of Tarsius the corresponding four centrals are present. 
In all other hitherto investigated mammals four independent centrals were 
never distinctly discernible, their alleged existence being more or less problem- 
atic or theoretic. According to my own earlier investigations it was not 
possible to distinguish the central II from the central III in Erinaceus and 
Talpa, and in Elephantulus and Centetes and Ericulus they were never 


completely separated. In Felis there are rudiments of both the centrals I 


and III, but there is no central IV. The conditions in Mus and Tarsius indicate 
that in mammals (as in other tetrapods) the theory of HOLMGREN concerning 


the arrangement of these centrals, a proximal one and three distal ones, 


holds true. 
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fingers or toes I—YV. 


58 
REFERRED TO 
u 
V. 
p., pisiforme 


THE INDIVIDUAL VARIATION IN 
HAEMOCYANIN FROM HELIX 
POMATIA 
INVESTIGATIONS BY ULTRACENTRI- 
FUGAL MEANS 


NILS LINNMAN 


Haemocyanin from different animals has been fairly carefully investigated 


with the aid of an ultracentrifuge. T. SvVEDBERG, for instance, has with his 


assistants approximately determined the molecular weight of the haemocyanin 


of several species and has shown that when changes are made in the pH of 
the solvent the molecule is dissociated into components whose weights are 
approximately equal to one-half and one-eighth of the whole molecule. This 
dissociation is reversible. T. SVEDBERG and his assistants have examined 
haemocyanin from a number of pulmonates and found that every species has 
its own particular range of stability upon changes taking place in the pH. 
The stability of the haemocyanin is thus a species characteristic, and one 
might therefore expect that, like other species characteristics, it would be 
subject to a certain variation. BRONULT has thoroughly examined haemocyanin 
from Helix pomatia from the physico-chemical aspect and has found, inter 
alia, that the weight of the entire molecule is about 8.91 * 10°, that of the 
first dissociation component 4.31 10° and of the second 1.03 10°. Further, 
3ROHULT found “intermediate compounds” as well as the submultiples of 
the haemocyanin molecule the existence of which had been demonstrated 
earlier. Moreover, he investigated the dissociation of the haemocyanin mole- 
cule in saline solutions and found that within certain limits it is proportional 
to the ionic strength of the solvent. 

In all these investigations has been used as basic solvent the blood of a 
number of individuals of the species in question. In any case no account has 


been taken of any possibly existing individual variation. The aim of the pre- 
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sent enquiry is to demonstrate ‘such a variation in the stability of the molecule 
in varying pH and saline concentration. The investigations have been carried 
out at the Physico-Chemical Institute at Uppsala and at the Wenner-Gren 
Institute in Stockholm. I am deeply indebted to Professor T. SVEDBERG, Pro- 
fessor J. RUNNstTROM and Dr. S. BRouvULT for their assistance and valuable 


1d\ ice. 


MATERIALS AND METHOD. 


The animals investigated have partly been collected in the Stockholm district 


(Djursholm) and partly been obtained from Germany, where they were 


collected in the neighbourhood of Berlin. 

In order as far as possible to render the drawing-of f of the blood sterile, 
he shell was carefully washed with water and a ‘small brush, after that with 

% alcohol, and finally it was rubbed with cotton-wool dipped in ether. 
Juring this washing the mouth of the shell was kept closed with cotton-wool, 
so that the snail should not come into contact with the alcohol or the ether. 
With the aid of a fine, machine-driven drill (an unrifled dentist’s drill) a hole 
was bored into the first whorl of the shell about 2/3 of a revolution from the 
mouth at the edge of the upper whorl. The pulmonary vein situated at this 
point was exposed and punctured with a sterile needle. With slight pressure 
on the snail through the mouth of the shell the blood could then be made to 
spurt directly out through the hole in to the sterilized preserving vessel, or 
else the blood was allowed to drop down into the preserving vessel from the 


yoint of the shell. By this method up to cc of blood could be drained off 


/ 
from one and the same snail. After about 3 cc of blood had been drained off 
the snail usually survived without any after-effects, provided the pierced hole 
was closed up with a small piece of sticking-plaster. 

mmediately after draining, the blood was diluted with 9 parts of destilled 
and sterilized water, and this diluted solution was dialysed against the buffers 
and saline solutions that were subsequently used. During the dialysis the solu 
tions were kept at a temp. of + 4C. Great care was taken to ensure that the 
treatment of the blood from the different individuals was as uniform as 
possible. The solutions were centrifuged at a speed of 25,000 r.p.m. The buf 
fer used consisted of KH,PO, and Na,HPO, in such proportions that the 


ionic strength was alwavs O.1. 


DISSOCIATION AT pH 7.4. (Table 


The entire haemocyanin molecule alone appears around the iso-electrical 


point. In the pH region 6—8 appear side by side with wholes or even halves 
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Table 1. 
Dissociation of the haemocyanin from Swedish and German ex. of Helix 


pomatia at pH 7.4. Ionic strength o.1. Phosphate buffer. 


Swedish animals German animals 


Percentage of haddeiiia’ Percentage of 


no, 


Animal |__ 
no. 


| wholes | halves | eighths wholes halves eighths 


59 
66 


51.91 


348.1 | 308.6 


and eighths. These submultiples reunite into entire molecules if pH is rein- 
stated in the neighbourhood of the iso-electrical point. It is natural to assume 


that any individual variations in the pH stability should be easily detectable 


in the pH area in which the dissociation appears. Even small differences might 


be observable if the investigation is carried out within a pH area in which 
major changes in the proportions between the different components take place 
upon only slight changes being effected in the pH value. On the other hand, 
the chances of experimental error and uncontrollable changes in the pH value 
are likely to be greatest in those areas. These risks have however been avoided 
as far as possible by exercising the utmost care in handling the different blood 
samples. 7.4 was chosen as a suitable pH value. Control measurements of the 
pH value showed a variation between 7.37 and 7.42. Altogether 25 centri- 
fuges were made at this pH value, 14 with blood from German specimens 
and 11 with Swedish specimens. (Table 1.) The individual variation is ex- 
tremely wide. Among the German specimens there was one that had no en- 
tire molecules and another that had 70 % whole ones. Among the Swedish 


specimens the corresponding figures varied from 15 to 81. These considerable 


I i | 26 | 15 6 54 46 oO 
2 34.—CiCd| O | 7 51 | 48 I 
3 50 | 50 fe) 8 | 25 | 58 17 
4 64 | 30 Oo 10 17 54 13 
5 71 29 14 77 | 23 
11 50 28 22 15 | 12 
| | 
yc 12 56 44 fe) 16 70 30 Oo 
13 SI 19 fe) 18 | fe) | 44 56 
17 21 34 45 20 22 | 42 36 
19 28 38 34 21 15 | 36 49 
22 15 42 36 23 39 | 37 24 
24 6 | «4 22 
25 55 28 9 

| 26 55 23 7 

a a 34.55 13.82 39.71 39-43 17.57 

510.4 115.5 253.5 
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differences must lie quite outside the bounds of error, since control centri- 
fuges performed with blood drawn from one and the same individual at 
various times varied in the percentage of whole molecules with a maximum 
difference of 19. It has however not been possible to show whether this 


variation is caused genetically or whether it is due to the different individuals’ 


being in different condition. It is conceivable that the divergences are due 


to differences in age, to diseases or to similar conditions which have not been 
investigated. 


The difference in mean value between the Swedish and the German speci- 


mens is not statistically certain either for the wholes, the halves or the eighths. 


DISSOCIATION IN SODIUM CHLORIDE WITH AN IONIC 
STRENGTH OF 1.1. (Table 2.) 


BROHULT has shown that the haemocyanin in Helix pomatia in a solution 
of sodium chloride buffered with phosphate is dissociated, on the whole, in 


proportion to the ionic strength up to an ionic strength of about 0.7, and that 


Table 2. 


Dissociation of: the haemocyanin from Swedish and German ex. of Helix 


pomatia at ionic strength 1.1. Sodium chlorid and phosphate buffer. 


Swedish animals German animals 


Percentage of —— Percentage of 


no. 


Animal 
no 


wholes halves wholes | halves | eighths 


14.07 62.00 


137.0 280.4 


62 
I 23 60 12 6 16 81 4 
2 26 72 | O | 7 22 78 O 
4 22 78 fe) 8 25 67 8 
5 27 63 | O 9 19 57 24 | 
16 o4 fe) IO 24 76 re) 
12 16 84 re) 14 28 73 re) 
17 fe) 43 37 15 18 82 O 
19 re 22 44 16 18 82 fe) 
22 42 44 20 oO 30 49 | 
21 fe) 30 48 
23 o 57 29 
24 16 84 fe) 
25 25 75 fe) 
| 26 77 i9__| 
2 fr 15.22 15.07 68.71 12.86 | 
415.9 110.4 252.8 326.3 | 
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after that the dissociation is fairly constant with about 75 % halves. For 
ascertaining the individual variation there was chosen a total ionic strength 
of 1.1. The solution’s pH was about 5.6. No dissociation takes place at this 
pH value, so that such dissociation as is observed must be attributed entirely 
to the saline concentration. Under these circumstances the individual variation 
in regard to the wholes is less than in the preceding case and the divergence 
between the German and the Swedish specimens is also smaller. The most 
striking differences occur in regard to the eighths, in which the percentages 
vary from 0 to 49. It is noteworthy that those animals which in this case have 
a large percentage of eighths showed the same thing in the preceding case. 
This applies particularly to animals nos. 17 and 19—23. Animal no. 24, on 
the other hand, deviates from this rule. This agreement shown under the dif- 
ferent experimental conditions confirms the view that it is a question of a 
real variation and not of differences arisen as a result of experimental errors. 
In those cases in which eighths occur there has always appeared a large per- 
centage of intermediate compounds, but this has not been shown in the table. 
Considerable quantities of such intermediate compounds have also been de- 


monstrable in some other cases. 


Table a 
Dissociation of the haemocyanin from Swedish and German ex. of Helix 
pomatia in sodium sulphate. Ionic strength 1.3. Phosphate buffer. 


Swedish animals German animals 


Percentage of 


Percentage of 


Animal Animal 
ies | Ww holes | halves | eighths _ | wholes | halves | eighths 
| | | | 
| 58 42 
54 
54 


40.90 | 


103.4 


5 | 38 62 fo) 10 34 66 O 
II 46 14 44 56 
12 47 53 o 15 47 53 o 
| 13 27 73 re) 16 39 | O! e) 
17 49 51 fe) 20 49 40 Ss 
19 47 50 3 21 44 45 8 
oe 45 53 oO 23 47 47 6 
| 24 35 65 
| 25 50 50 4 
| | | 26 6 
~ | P| 55.10 | 3.50 | = | 44.84 53-23 1.92 
78.1 121.1 | 40.0 53-0 9.4 
5 


NILS LINNMAN 


DISSOCIATION IN A SOLUTION OF SODIUM SULPHATE. 
(Table 3.) 


According to BROHULT the dissociation in solutions of sodium sulphate in- 
creases with the molarity to a maximum of M-about 0.5, after which the 
dissociation falls to 0 at M-about 0.7. The most suitable place for examining 
the variation should lie in the area in which the dissociation is greatest, ac- 
cordingly 0.4 was selected as molarity value. The solution was buffered with 
phosphate and the pH was about 5.6. Under these conditions the variation is 
less than in the preceding cases. The German animals’ wholes vary from a 
maximum of 58 to a minimum of 34 %, while the Swedish animals’ cor- 
responding figures were 54 and 12 % respectively. Eighths occurred in 
measurable quantities only in 7 out of the 23 animals examined, animals nos. 
19—23 recurring here too. Animal no. I, which in the two preceding cases had 
respectively 15 and 12 % eighths, in this case had no less than 35 % eighths, 
which is the maximum for the entire collection. Intermediate compounds were 


present in all the cases, but they have not been accounted for in the table. 


THE VARIATION IN THE APPEARANCE OF THE SEDI 
MENTATION DIAGRAMS. 


The examples quoted above should throw a satisfactory light on the mathe 
jatical individual variation in the dissociation of haemocyanin under varying 
conditions. In the course of the investigation, however, other divergences 
vere also observed which cannot be _ illustrated by figures but which 


nonetheless are probably real. In the illustration three diagrams have been 


reproduced schematically in respect of each of the solvents examined. All the 


diagrams show the different haemocyanin components with the aid of the 
refraction method 25 minutes after the centrifuge had reached a speed of 
25,000 r.p.m. The right-hand peak is formed of the heaviest component, i.e. 
the wholes. In the double-peaked diagrams the left-hand component is made 
up of halves, and in the triplepeaked diagrams the left-hand peak consists of 
The differences consist primarily in the quantity of intermediate 
compounds and in the shape of the peak representing the wholes. The left- 
hand diagrams may be regarded as ‘‘normal’ for the solution in question, 
while the two right-hand ones reproduce more or less divergent types. In C 
sodium sulphate) the middle diagram with the curious uneven curtailment on 
the peak of the wholes represents a type that recurred more or less con- 


spicuously in 6 of the German animals but not in any of the Swedish animals. 
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Sedimentation diagrams showing the dissociation of haemocyanin by A: pH 7.4. B: 1.0 M 
NaCl+ O.1 M phosphate buffer. C: 0.4 M 0.1 M buffer. 25,000 
r.p.m. All diagrams about 25 minutes after full speed. 


SUMMARY. 


Individual differences occur in Helix pomatia in regard to the dissociation 


of the haemocyanin molecule in solutions with different pH and different 


saline concentration. It has not been possible to demonstrate statistically any 
definite divergence between German and Swedish specimens in respect of 


the dissociation of the haemocyanin molecule. 
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ON THE CARTILAGE AND MUCO- 
CARTILAGE OF THE PET7,ROMYZON 
LARVA 


ALF G. JOHNELS 


(From the Zootomical Institute, Stockholm) 


With the discovery by SCHNEIDER (1879) of a supporting tissue char- 
acteristic of the Petromyzon larva, the so-called muco-cartilage, prospects 
were opened of a fuller understanding of the structure of the cranium of 
Ammocoetes. Work in this direction has been carried out by various 
authors (PARKER 1883, NESTLER 1890, Bujor 1891, SCHAFFER 18606, etc.). 
GASKELL (1900) made a comparison between the extension and structure of 
the muco-cartilage in Ammocoetes and the cephalic shield in Cepha- 
laspidae, a theory which was later extended and elaborated by STENSIO 
(1927). SEWERTZOFF (1914, 1916) ascribed importance as_praebranchial 
arches to certain parts of the muco-cartilage. The results of SEWERTZOFF and 
STENSIO have been discussed by TRETJAKOFF (1929). The transformations 
of the cranium during metamorphosis have been treated by earlier authors 
(e.g. KAENSCHE 1890), and recently by H. Damas (1935). HOLMGREN 
(HOLMGREN and STENSIO 1936) describes the skull of a specimen in meta- 
morphosis in a review of the work on the cranium of Petromyzon and 
the problems associated therewith. 

Despite the fact that several descriptions of the skull of the Petromy- 
zon larva are available, the details are not quite clear, at least as regards the 
muco-cartilage and its extension. The aim of the present study is to give an 
account especially of the extension of the muco-cartilage in the cranium of 
Ammocoetes. No claim of completeness is, however, made, partly be- 
cause the region behind the first branchial slit is only shortly mentioned, partly 
because the membranous muco-cartilage is not included in the figures. The 
material consisted of five larvae of Petromyzon Planeri in different 
stages of development (32—128 mm long). The figures have been taken from 


a plastic reconstruction of the muco-cartilage and cartilage in the 128 mm 
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Fig. 1. Petromyzon larva, 128 mm. Anterior part of the cartilaginous and the muco- 

cartilaginous skull. Magnification about 15 X. Dorso-lateral view. Dotied areas indicate 

cartilage. The muco-cartilage of the “side lips”, the median tentacle, and of the horizontal 
myoseptum of the right side not shown. 

specimen, which was the greatest of about one hundred larvae collected simul- 

taneously. The specimens examined here were fixed according to Bourn, and 

the sections were stained with Bismarck Brown and Bleu de Lyon. 

The occurence of muco-cartilage in the Petromyzon larvae varies 
greatly in different parts of the cranium, from strong bars and lamellae to 
thin, although often extensive, membranes. These usually appear where strong 
groups of muscles are fastened to the muco-cartilage, this latter interpenetrating 
the bundels of muscles. In the reconstruction difficulties arise in reproducing 
these lamellae, since they render the result more difficult to survey. A better 
result can be obtained, however, if only those parts of the mucocartilage are 
included which may be considered to have a definite purpose as a supporting 
skeleton. While, in this respect, the muco-cartilage plays a quite subordinate 
role in the branchial basket, it dominates over the cartilage, at least quan- 
titatively, in the anterior parts of the skull. 

Apart from the branchial basket, which consists of a series of cartilaginous 
rods connected with each other, only the parachordalia, the trabeculae and the 
olfactory and the auditory capsules consist of cartilage. The parachordalia, 
caudally connected with the branchial basket, extend rostrad along the lateral 
sides of the chorda (fig. 1 pc., ch.). The auditory capsules, the medial sides 


of which are widely open (figs. 2 aud. caps.), lie dorsolaterally to the 
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olf. caps. trab. 2. br. a. 1. 


rost. pl. . aud. caps. lat. z. 


med. v. sk lat. v. sk. 

Fig. 2. Rostro-lateral view. The muco-cartilage of the left “side lip” and of the lateral 
velar skeleton indicated by broken lines. For further information compare fig. 1. 
parachordalia. The ventral surfaces of the auditory capsules, which lie on a 
level with the parachordalia, are connected with the latter by strong, dorso- 
ventrally flattened bars. More rostrally there branch off from the parachordalia 
in lateral direction two slender bars of cartilage, the so-called pedicles (‘“‘pe- 
dicle of the pterygoid”—ParkER) (fig. 1 ped.). Immediately beyond these 
in a rostral direction the chorda is left free, and the parachordalia pass into 
the trabeculae (“parachordalia anteriora’”—SEWERTZOFF) which are united 
rostrally in laterally convex curves to form the trabecular commissure (figs. 1, 
2 trab., fig. 3 trab. com.). The chorda penetrates slightly into the fenestra 
basicranialis thus formed. Dorsally and somewhat rostrally to the trabecular 
commissure lies the olfactory capsule (figs. 1, 2 olf. caps.) which is formed 

by two dorsally connected, rostrolaterally convex, cartilaginous arches. 

To these cartilaginous formations the muco-cartilaginous element is united 
at certain points. The muco-cartilage here shows a tendency to fuse around 
the cartilaginous parts, the surface tissue of both elements then becoming 
intimately joined. 

Ventrally the mouth and the pharyngeal cavities are surrounded by a large 


muco-cartilaginous plate, mostly of even thickness, the so-called ventro-lateral 


plate (figs. 1, 2,3 v. 1. pl.) (GASKELL, HOLMGREN, “Kiemenplatte’—ScuHNEIDER, 
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trab. com. 


suboc. 
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lat. z. 
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Fig. 3. Rostro-ventral view. The muco-cartilage of the “lower lip” cut off, cut surface 
horizontally shaded. The muco-cartilage of the dorsal myoseptum not shown. For further 
intormation compare fig. I. 
‘“‘Mund-Rachenhohlenplatte” +- This plate 
extends rostrad from the level of the fourth branchial slit to the “lower lip’ (fig. 
21. 1.). In the branchial region it is connected laterally with the ventral longitudinal 
rods in the branchial basket. In younger specimens the ventro-lateral plate 
continues as far caudad as to the junction of the longitudinal rods in the ven- 
tral midline, immediately behind the fourth branchial slit (SCHAFFER). In the 


smallest of the specimens examined here (32 mm), however, the ventro-lateral 


plate still continues for some distance caudad, but nearer the surface. This is 


not the case in the reconstructed specimen, where this last-mentioned super- 


ficial portion of muco-cartilage is completely absent, and the contact between 
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the cartilage and the muco-cartilage = : lat. m. pl. 
is first found in a lateral position, 


med. t. 
somewhat rostrally to the abovemen- 


tioned median connection between the 


y. 
ventral longitudinal branchial rods. 

v. |. pl. 
In contact with these rods the muco- 


cartilage extends rostrally to the Fig. 4. Frontal view of the muco-cartilage 
Z of the median tentacle and its environ- 


place, where the rods curve dorsad ment. Cut surfaces horizontally shaded. 


to form the first branchial arch. The 

free edge of the ventro-lateral plate now first runs rostro-dorsad and 
then bends off sharply caudo-dorsad (fig. 1 v. 1. pl.) to join again the 
first branchial arch (figs. 1, 2 br. a. 1.), where this describes a curve 
rostrad before connecting with the parachordalia (NESTLER, SCHAFFER). 
Along the edge now described the muco-cartilage is thickened, forming a 
massive arch (GASKELL, “Archus praebranchialis 1”—SEWERTZOFF), at the 
rostral part of which the lateral velar skeleton is attached (figs. 1, 2 lat. v. sk.). 
This consists of a muco-cartilaginous arch, which passes ventro-caudad just 
inside the ventro-lateral plate. Dorsally to the attachment of this velar skeleton, 
a strong muco-cartilaginous bar passes rostro-mediad, the medial end of which 
surrounds the lateral parts of the pedicle (fig. 2 %.). The pedicle and the 
lateral velar skeleton with the muco-cartilaginous connection between them 
correspond to SEWERTZOFF’s “Arcus praebranchialis 2”. From the muco- 
cartilaginous portions lying ventrally to the auditory capsules, medial processes 
arise, without, however, touching the cartilage. This is the case, however, in 
earlier stages. 

From the point of attachment of the lateral velar skeleton the edge of the 
ventro-lateral plate inclines rostro-ventrad. Before it ends in the edge of the 
“lower lip’, it is attached medially to the so-called lateral mouth-plates 
(Hotmcren, “Arcus praebranchialis 3”—SEWERTZOFF) (figs. TI, 4 
lat. m. pl.). These mouth-plates are ventrally connected with each other by a 
commissure (figs. 2, 3, 4 y.). They also join the muco-cartilage of the median 
tentacle (fig. 4 med. t.), by means of caudo-medial bridges, one at each side, 
from the lateral mouth-plates, beginning slightly laterally to the just mentioned 
commissure (fig. 4 qg.). The muco-cartilage of the median tentacle passes 
caudally into a ventro-medial, longitudinal bar, which extends caudally to the 
level of the first branchial slit (fig. 1 ventr. 1. b.). It lies close to the dorsal 
side of the ventro-lateral plate, with which it is connected by fine lamellae. 
This connection is clearer in earlier stages. At their dorsal ends the lateral 
mouth-plates are slightly bent medially and fastend to the parts of the muco- 
cartilage, which lie caudally to the trabecular commissure, in immediate con- 
tact with the ventral and lateral sides of the trabeculae (fig. 3). From these 


regions the muco-cartilage extends caudad, as well as rostrad around the tra- 
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becular commissure itself, which, however, is left free on its ventral side 
(fig. 3 trab. com.). In this manner a ring -of muco-cartilage surrounding the 
mouth-opening is completed. 

The lastmentioned dorsal portions of muco-cartilage are attached rostrally to 
the caudal parts of the so-called rostro-dorsal plate (GASKELL, HOLMGREN) (figs. 
I, 2, 3 rost. pl.). The anterior portion of this plate forms the supporting tissue in 
the “upper lip’. It lies with its dorsal surface subaponeurotically under the 
skin, while the ventral side with its processes and membranes penetrates into 
the muskulature, which constitutes the great part of the “‘upper lip”. Similar 
lamellae unite the lateral parts of the rostro-dorsal plate with the muco-car- 
tilage of the “‘side lips” (fig. 2 s. /.). This is more striking in younger speci- 
mens of Ammocoetes, where also a real bridge of muco-cartilage connects 
the muco-cartilage of the “‘side-lip” with the rostro-lateral parts of the ventro- 
lateral plate. This bridge is greatly reduced in the reconstructed specimen. On 
the dorsal side the rostro-dorsal plate forms a median depression for the 
olfactory capsule, which joins ventrally with the muco-cartilage. In earlier 
stages, on the other hand, the olfactory capsule is practically surrounded by 
muco-cartilage. Rostrally to the olfactory capsule the figures show an aperture 
(figs. I, 3) which is, however, covered with a muco-cartilaginous membrane. 
From the lateral side of the rostro-dorsal plate the two subocular portions of 
muco-cartilage protrude caudad (figs. 1, 2, 3 suboc.). Anteriorly the two subocu 
lar portions have the shape of vertical lamellae. Further back they taper rapidly 
and change into horizontally flattened bars. No connection is formed between 
the subocular muco-cartilage and the muco-cartilage surrounding the pedicle. 

In the dorsal myoseptum a bar of muco-cartilage runs superficially caudad 
from the olfactory capsule, where it is attached, and ends on a level with the 
posterior parts of the auditory capsules (figs. 1, 2 d. z.). Another bar, mainly 
superficial, runs on each side from the central part of the subocular muco- 


cartilage in the horizontal myoseptum caudally to the level of the first bran- 


chial slits (figs. 2, 3 Jat. z.). Through a lamella of muco-cartilage in the myo- 


septum itself, the superficial zone is connected with the dorso-lateral surface 


of the auditory capsule (fig. 1 Jat. z.), the muco-cartilage thus aquiring a 


T-shaped cross-section. Further the basal portions of the tentacles consist of 
muco-cartilage, which also forms a pad on the rostral curve of the first 
branchial arch (fig. 2 p.). 

On a level with the tip of the chorda the two medial velar skeletons join 
the ventral sides of the trabeculae (figs. I, 2, 3 med. v. sk.). Under the chorda 
these velar skeletons are united by a commissure. These slightly curved ele- 
ments diverge ventro-rostrad. 

In the comparison made above between different specimens, it has been 
demonstrated that certain reductions in the extension of the muco-cartilage take 


place with increasing age. It may be added that the remaining portions of 
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muco-cartilage simultaneously assume sharper contours. This implies that 
structural changes already take place before the real metamorphosis. 
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EXPLANATION OF LETTERINGS. 


aud, caps., auditory capsule. ped., pedicle. 

br. a. 1., first branchial arch. q., muco-cartilaginous junction between 
ch., chorda. the lateral mouth-plate and the median 
d. z., muco-cartilage in the dorsal myo- tentacle. 


septum. rost, pl., rostro-dorsal plate. 

lat. m. pl., lateral mouth-plate. s. 1, muco-cartilage of the “side lip”. 
lat. v. sk., lateral velar skeleton. suboc., subocular muco-cartilage. 
lat. ¢., muco-cartilage in the horizontal rgb. trabecula. 


yosep 
trab. com., commissure of the trabeculae. 
., edge ‘o-cartilage in the “lower . 
. Ll, edge of muco-cartilage in the ventr. |. b., muco-cartilage of the ventro- 
lip”. 


medial, longitudinal bar. 
med. t., median tentacle. 
: l. pl., ventro-lateral plate. 

med. v. sk., medial velar skeleton. 
olf. caps., olfactory capsule 4v., muco-cartilage connecting the ventro- 
p., muco-cartilaginous pad on the first lateral plate with the pedicle. 

branchial arch. ', commissure between the lateral mouth- 
pc., parachordalia. plates. 
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UBER DIE FOLGEN VON CHORDA- 
EXSTIRPATION AN SPATEN GAST- 
RULAE UND NEURULAE VON 
AMBYSTOMA PUNCTATUM 


VON 


SVEN HORSTADIUS 


(Zoologisches Institut, Uppsala) 


Uber die funktionelle Bedeutung der Chorda findet man nur wenige Anga- 


ben in der Literatur. In den grossen Hand- und Lehrbuchern, wie WIEDERs- 
HEIMs ,,Vergleichende Anatomie der Wirbeltiere“ (1909), HERTWIGs ,,Lehr- 
buch der Entwicklungsgeschichte des Menschen und der Wirbeltiere“ (1898) 
oder HERtwiGs ,,Handbuch der vergleichenden und experimentellen Entwick- 
lungslehre der Wirbeltiere“ (SCHAUINSLAND 1905) sowie in modernen Wer- 
ken, wie in IHLE, VAN KAMPEN, NIERSTRASZ, VERSLUYS_ ,,Vergleichende 
Anatomie der Wirbeltiere“ (1927), Braus ,,Anatomie des Menschen“ (1929) 
und Katiius, Lusoscn ,,Handbuch der vergleichenden 
Anatomie der Wirbeltiere“ (REMANE 1936) wird von der Funktion der Chorda 
in der Hauptsache nur angegeben, dass sie ein Stutzorgan und Achsenskelett 
darstellt. Die Chorda soll in den primitiven Formen auf Grund ihrer Elastizitat 
fur die Schwimmbewegungen wesentlich sein, indem sie den von den Muskeln 
verursachten Biegungen des Korpers entgegenwirkt. Gegenbaur deutet aber in 
seiner ,,Vergleichende Anatomie der Wirbeltiere“ (1898, 5S. 189) ganz kurz 
und ohne nahere Erlauterung an, dass die Chorda in mehreren Hinsichten eine 
kausale Bedeutung besitzt. 

Die Aufgabe der vorliegenden Untersuchung war experimentell zu prufen, 
welche Bedeutung die Chorda hat fur die Langsstreckung und den Langen- 
zuwachs der Larve und fiir die Lage der Organe im Verhaltnis zueinander. 

Die Spemannsche Schule hat durch eine grosse Anzahl von Untersuchungen 
gezeigt, dass wenn das prasumptive Urdarmdach bei Urodelen vor oder am 
Anfang der Gastrulation ganz oder teilweise entfernt wird, allerlei Defekte 
im Nervensystem entstehen. Ausserdem wird der ganze Kopf oft verkum- 


mert. Die Medullarplatte muss vom Urdarmdach unterlagert werden, um sich 
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normal zu differenzieren. Schneidet man bestimmte Bezirke des Organisations- 
zentrums weg, werden aber die Defekte in den aus diesem hervorgehenden 
Geweben weniger auffallend als im dartberliegenden Ektoderm. Wird z. B. 
in fruheren Stadien die prasumptive Chorda entfernt, bildet sich jedoch eine 
solche oft durch Regulation mehr oder weniger vollstandig aus. Doch konnten 
DaLcg (1933) in einem Falle und LEHMANN (1926, 1928) in mehreren Fal- 
len chordalose Larven erhalten, deren spatere Entwicklung aber nicht naher 
beschrieben wird. Bei den vorliegenden Untersuchungen ging ich so vor, dass 
das fragliche Chordamaterial erst in Stadien exstirpiert wurde, wenn es nicht 
mehr regulativ durch Chordagewebe ersetzt werden konnte. Die Medullar- 
platte konnte entweder durch das zurtickgebliebene Urdarmdach, das bald 
verheilte, determiniert werden, oder war sie schon vor der Operation deter- 
miniert worden. 

Der operative Teil der Untersuchung wurde 1936 wahrend eines Aufent- 
haltes von vier Monaten als Rockefeller-Stipendiat in Osborn Zoological La- 
boratory, Yale University, ausgefuhrt. Ich sage dem damaligen Vorstand des 
Osborn Institutes, Herrn Prof. Dr. Ross G. HARRISON, meinen aufrichtigen 
Dank daftr, dass ich Gelegenheit erhielt, teils die Operationstechnik fur Ar- 
beiten an Amphibien zu lernen, teils das von mir vorgeschlagene Thema in 
Angriff zu nehmen. Das Material wurde spater in Wenner-Grens Institut fur 
experimentelle Biologie, Stockholm, bearbeitet, wobei die Rekonstruktionen 
von meiner Assistentin Frau SIMONE THORNBLOM, Lic. es Sciences, aus- 
gefuhrt wurden. 

Den Ergebnissen ist inzwischen in mehreren Hinsichten durch Unter- 


suchungen von LEHMANN an partiell chordalosen Larven vorgegriffen worden. 


Seine Larven wurden jedoch weniger auf operativem Wege als mit che- 


mischen Mitteln erhalten. Durch Behandlung mit Lithiumchlorid am Anfang 
der Gastrulation wird die Chordabildung auf einer langeren oder kurzeren 
Strecke gehemmt. In einigen Arbeiten (1935, 1937, 1938) hat LEHMANN 
hauptsachlich uber die unvollstandige Organisatorwirkung berichtet, die durch 
die Veranderungen des Urdarmdaches zustandekommt und die im Ektoderm 
kenntlich wird. Zusammen mit H. Ris hat LEHMANN aber auch die spatere 
Entwicklung der Achsenorgane bei partiell chordalosen Larven geschildert 
(1938). Es ist nicht von vornherein sicher, dass bei einem mit chemischen 
Mitteln hervorgerufenen Chordamangel wie nach Exstirpation die Diffe- 
renzierung ganz ahnlich verlauft. Die chemische Behandlung konnte ja Ver- 
anderungen anderer Art hervorrufen als solche, die nur durch die Abwesen- 
heit der Chorda in einem bestimmten Bezirk zutage treten. Es zeigt sich aber, 


dass die Angaben von LEHMANN u. Ris (1938) in den meisten Punkten mit 


meinen Ergebnissen ubereinstimmen, welche deswegen sehr kurz beschrieben 
werden sollen, mit dem Hauptgewicht auf den Abbildungen. 


Bei den von LEHMANN (1926, 1928) ausgefthrten Operationen wurden mit 
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einer Mikropipette Defekte in der dorsalen Urmundlippe gesetzt. Diese Ex- 
stirpation erfolgte in friihen Gastrulationsstadien (Urmundfurche gerade sicht- 
bar — beginnender Dotterpfropf), also vor der Einstiilpung des Urdarm- 
daches. Schon frither hatte MArx (1925) versucht, das Urdarmdach durch 
Exstirpation nach Heraufklappen der animalen Kappe zu entfernen, aber es 
regenerierte mehr oder weniger. Ich nahm die Operationen in spateren Stadien 
vor, namlich im Stadium (nach der Einteilung Harrisons) 12 (Gastrula mit 
kleinem Dotterpfropf), 16 (breite Medullarplatte), 17 (Medullarplatte halb 
geschlossen), 20 (die Randwiilste der Medullarplatte dicht aneinander liegend) 
und 22 (die Wulste verwachsen). Wie aus der schematischen Zeichnung des 
Operationstypus hervorgeht, die neben jedem Rekonstruktionsbild wiederge- 


geben wird, wurden die Exstirpationen in den Stadien 12—20 in der Weise 


ausgefuhrt, dass im Ektoderm ein Fenster mit drei Schnitten aufgeschnitten 


und zur Seite umgebogen wurde, worauf das gewiinschte Stiick aus dem 
Urdarmdach entfernt und das Ektoderm mit einer kleinen Glasbriicke wieder 
zur Heilung gebracht wurde. In den Stadien 16—20 tritt die prasumptive 
Chorda als ein heller Keil im Urdarmdach deutlich hervor. Im Stadium 22 
wurde die schon gebildete Chorda durch einen lateralen Schnitt herausgeholt 
(Abb. 11 A). 

Wie LEHMANN u. Ris (1938) habe ich beobachtet, dass die partiell chorda- 
losen Larven zuerst in der chordalosen Zone ziemlich stark in der Richtung 
gebogen werden, sodass der Riicken konkav wird. Der Korper richtet sich in 
der weiteren Entwicklung bald wieder gerade, wie unsere Abbildungen zeigen. 
LEHMANN u. Ris ztchteten vier Lithiumlarven bis zur volligen Entwicklung 
der Hinterbeine und erwahnen, dass der Rumpf im Verhaltnis zum Kopf stark 
verkurzt wurde, aber sie liefern keine naheren Angaben daruber. Die hier 
wiedergegebenen Abbildungen durften eine Vorstellung davon geben, welche 
kolossale Bedeutung die Chorda fiir die Streckung des Korpers hat. 

Wie aus den Beschriftungen der Abbildungen hervorgeht, konnten operierte 
Larven bis vierzig Tage gezuchtet werden. Die ganz kurzen Larven waren 
wenig beweglich, und nur auf Reiz fuhrten sie zitternde Schwimmbewegungen 
mit dem Schwanz aus. Sie haben also nicht selbst die Beute (kleine Enchy- 
treen) aufgesucht, aber nach den Wurmern geschnappt, als diese vor sie ge- 
halten wurden. Somit haben auch die stark verkruppelten Larven fressen kon- 
nen, wodurch ein direkter Vergleich zwischen ihnen und Kontrollarven er- 
laubt sei. 

Im Stadium 12, wenn die Gastrula noch fast kugelrund und die Invagina- 
tion nicht vollstandig abgeschlossen ist, konnte nur ein kleines Stiick der 
prasumptiven Chorda exstirpiert werden. Der Defekt liegt nahe dem Neuro- 
cranium, wie aus den beiden rekonstruierten Larven hervorgeht, von welchen 
die eine in Abb. 2 dargestellt ist. In dieser Larve ist auch das vordere Chorda- 


stiick entzweigetrennt. Bei Vergleich mit normalen Larven in derselben Ver- 
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Abb. 1. Zwei normale Larven von Ambystoma 
punctatum, A 38 und B 35 Tage alt. Nerven- 
system, Chorda, Wirbel und (in B) Muskelsystem 


nach graphischer Rekonstruktion. Dieselbe Ver- 
erosserung wie bei den ubrigen Rekonstruktionen. 
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Abb. 2. Ein Stiick der prasumptiven Chorda exstirpiert im Stadium 12 nach A. B und C 
33 Tage alt. B Rekonstruktion von Nervensystem, Chorda und Nieren, C von Chorda und 
Achsenskelett. 
grosserung und etwa demselben Alter (Abb. 1) geht es deutlich hervor, dass 
der K6rper zwischen Kopf und Hinterbeinen verktirzt worden ist. Der 
Schwanz ist aber wohl entwickelt. Das Material der Schwanzknospe wurde 

also nicht von der Exstirpation berthrt. 

In der einen der im Stadium 16 operierten und jetzt rekonstruierten Larven 
finden wir wieder dasselbe Verhaltnis. Der chordalose Teil befindet sich hin- 
ter dem Kranium, und der Schwanz ist verhaltnismassig wohl entwickelt 
(Abb. 3). Der Rumpf ist aber noch mehr zusammengedruckt als im vorigen 
Fall. Die andere hier abgebildete Larve, die auch im Stadium 16 operiert 
wurde, sowie die beiden im Stadium 17 operierten zeigen eine Verkurzung von 
sowohl Rumpf als Schwanz, die sehr bemerkenswert ist (Abb. 4—6, 8, 9). 
Man vergleiche die normalen Larven der Abb. 1 u. 7 mit diesen partiell chor- 
dalosen, besonders den Abstand zwischen den vorderen und den _ hinteren 
Extremitaten! In der Abb. 4 finden wir zwar Chorda im Schwanz, aber nicht 
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Operiert im Stadium 16 nach A. 40 Tage alt. B Nervensystem, Chorda und Nieren, 
C Chorda und Skelett 


Operiert im Stadium 16 nach A. 19 Tage alt. B Rekonstruktion von Nerven- 


system, Chorda und Myomeren. 
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Abb. 5. Operiert im Stadium 17 nach A. 27 Tage alt. B Nervensystem, Chorda und 
Myomeren, B Skelett, Chorda und (punktiert) Nervensystem. 


\ 


\ 


Abb. 6. Operiert im Stadium 17 nach A. 36 Tage alt. B Nervensystem, Chorda und 
Myomeren, C Chorda und Skelett. 
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B 
Abb. 7. Eine normale Larve von Ambystoma punctatum, 38 Tage alt. A von der Dorsal- 
seite, B von der rechten Seite. Nach Photographie. 


in normaler Lage im Verhaltnis zum Riickenmark. In den Larven Abb. 5 u. 6 
wurde das ganze Chordamaterial mit Ausnahme desjenigen vom vorderen Teil 
des Rumpfes entfernt. 

Die in den Stadien 20 und 22 operierten Larven erinnern an die in den 
friiheren Stadien operierten. In den Larven Abb. 10 u. 11 fehlt die Chorda 


nur in einem kurzen Stiick hinter dem Kranium. Der Rumpf scheint ziemlich 


typisch zu sein, und der Schwanz sieht vollkommen normal aus. In einer 


anderen Larve haben sich die beiden, nach der Exstirpation freien Enden der 
Chorda auf Grund der Verkirzung der Larve vereinigt. In einer Neurula 
wurde der vorderste Teil der Chorda exstirpiert. Die Larve ist normal mit der 
Ausnahme, dass die Chordaspitze sich in gleicher Hohe mit dem hinteren Rand 
der Gehorkapseln befindet, statt normalerweise gleichhoch mit ihrem vorderen 
Rand. Det bedeutende Unterschied im Vergleich mit den in fritheren Stadien 


operierten Larven muss damit zusammenhangen, dass das in den spateren 
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A B 
Abb. 8. Dieselbe Larve wie in Abb. 6, in derselben Vergrosserung wie Abb. 7. A von 
der Dorsalseite, B von der rechten Seite. Nach Photographie. 


A 


Abb. 9. Dieselbe Larve wie in Abb. 5. Nach Photographie. 


Stadien exstirpierte Chordamaterial bzw. Chordastiick schon eine gewisse 
Streckung erfahren hatte, wahrend ein etwa gleich langes Stuck aus einem 
fruheren Stadium sich viel langer hatte strecken sollen und folglich einem 
grosseren Teil der ausdifferenzierten Chorda entspricht. 

LEHMANN u. Ris (1938) geben an, dass die Verkiirzung der Larven nicht 
nur von dem Mangel an Chorda, sondern auch von der starken Verkurzung 
der Somiten abhangt, indem die normale Streckung der Somiten in der chor- 
dalosen Zone ausbleibt. Dies leitet im Lauf der weiteren Entwicklung zu einer 


zunehmenden Verkleinerung der Somiten in der Defektzone, und damit wird 


die Verkurzung des Rumpfes immer auffalliger. LEHMANN (1935) und 


LEHMANN u. Ris (1938) teilen weiter mit, dass die Somiten in chordalosen 
Partien unter dem Ruckenmark verwachsen konnen, dass die Schichtung der 
Muskulatur gestort ist und dass die Faserbundel unregelmassig verlaufen. 


Dieselben Beobachtungen koOnnen an operierten Larven gemacht werden. In 
Q dS 
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Operiert im Stadium 20 nach A. 39 Tage alt. B Nervensystem und Chorda, 
C Skelett und Chorda. 


Ein Chordastuck exstirpiert durch einen lateralen Schlitz nach A. B Nerven- 
system, Chorda und Myomeren. 
den in fritheren Stadien operierten Larven sind die Myomeren stark zusam- 


mengedrangt und ihre Grenzen schwierig zu ermitteln (Abb. 4—6). Erst nach 


Exstirpation im Stadium 22, wenn eine Anzahl Ursegmente schon angelegt ist, 


werden die Veranderungen weniger deutlich (Abb. 11). Die Versuche mit 


operativer Beseitigung eines Chordateils zeigen also, dass die Myomeren stark 
komprimiert und unregelmassig werden, wenn nicht die streckende Wirkung 
der Chorda in einem frithen Stadium einsetzt. Die Bedeutung der Chorda fur 


die Streckung der Somiten wird auch von HOLTFRETER (1939) hervorgehoben. 
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Er fand in Explantationsversuchen, dass die mit Scheide versehene Chorda- 


anlage sich autonom zu strecken vermag und spater kaudales Sprossungs- 


wachstum zeigt, wahrend keine Streckung bei reinem Urwirbelmaterial vor- 
kommt. Uberall wo eine erhebliche Streckung beobachtet wurde, entwickelte 
sich auch ein Chordastab. — Mehrere Forscher sind zu der Auffassung ge- 
kommen, dass bei Ascidienlarven die Chorda einen wesentlichen Faktor fiir 
die normale Streckung des Schwanzes ausmacht (CONKLIN 1905, 1931, BER- 
RILL 1929, DALCQ 1938, v. UBISCH 1939). v. UBiscH meint, dass bei Ascidien- 
larven die Streckung nicht allein auf die Chorda zurtickzufthren ist, denn 
seine chordalosen Larven konnten ein normales Nervensystem und immerhin 
ziemlich lange Schwanze besitzen, und sowohl Epidermis als Muskelzellen 
konnten autonome Streckungstendenzen aufweisen. Es wird angenommen, dass 
die Wirkung der Chorda mechanischer Natur ist. 

Die Entwicklung des Nervensystems erfolgt auch in Ubereinstimmung mit 
den Angaben Lehmanns. Spinalganglien kommen, wie aus den Abb. 2, 3, 5, 
6 u. 10 hervorgeht, in chordalosen Zonen vor, obwohl nicht so regelmassig wie 
in den von dem operativen Eingriff unberuhrten Bezirken. In einigen Fallen 
treten die Spinalganglien unpaarig auf, ventral vom Ruckenmark, wobei ein un- 
paariger Nerv ventralwarts ausgehen und sich zwischen den ventro-medialen 
Teilen der Somiten erstrecken kann. Die Differenzierung des Ruckenmarks 
wird bekanntlich von den angrenzenden Organen, Chorda und Somiten, weit- 
gehend beeinflusst, indem diese in bestimmter Weise das Medullarrohr unter- 
lagern mussen, damit die normale bilaterale Verteilung von Kernen und Faser- 
substanz zustande kommen soll (LEHMANN 1926, 1935, BAUTZMANN 1928, 
HOLTFRETER 1933): wenn das Ruckenmark nur von Mesenchym umgeben ist, 
wird es im Querschnitt radialsymmetrisch, wenn es von Muskulatur unter- 
lagert ist, wird der Zentralkanal dorsal verlagert, mit seinem grossten Durch- 
messer rechts-links, anstatt normalerweise dorsal-ventral, und wird ventral von 
einer grossen Kernmasse (Basalmasse) begrenzt. LEHMANN beobachtete Quer- 
schnitte vom letzterwahnten Typus sowohl nach operativen Defekten (1926, 
1928), als auch bei den Lithiumversuchen (1938). Wir erinnern uns (oben 
S. 77), dass LEHMANN die Exstirpation schon in den ersten Stadien der 
Gastrulation vornahm, also frither als die von mir im Stadium 12 ausgefuhr- 
ten Exstirpationen. Auch die Lithiumbehandlung fing bei ebenso jungen Sta- 
dien an. Bei meinen Versuchen trat nun, wenn die Operation im Stadium 12 
stattfand, die erwahnte Differenzierung mit grosser Basalmasse des Rucken- 
marks in den chordalosen Zonen auf, wahrend schon die in den Stadien 16 
und 17 operierten Larven betreffs der Verteilung von Kernen und Faser- 
substanz ein normales Rtickenmark aufwiesen. Es scheint somit, dass das 
Riickenmark in der fraglichen Hinsicht schon im Medullarplattenstadium de- 
terminiert ist, da der Ausfall der Chorda und die Unterlagerung durch Mus- 
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kulatur keine Wirkung mehr haben. — Es sei auch hervorgehoben, dass das 
Ruckenmark in Verbindung mit der Verkurzung der Larve in gewissen Par- 
tien oft stark verdickt wird. Die normale Streckung des Neuralrohres kann 
also nicht vor sich gehen. 

Betreffs des axialen Knorpelskelettes teilen LEHMANN u. Ris (1938) mit, 
dass Knorpel auch in den chordalosen Zonen entwickelt werden kann. Er bil- 
det sogar ein Rohr, das das Riickenmark umschliesst und Offnungen an den 
Stellen besitzt, wo Spinalganglien liegen oder wo motorische Nerven aus- 
treten. Auch im hier vorliegenden Material finden wir, wie die Abbildungen 
zeigen, Knorpelbildung im Anschluss an das Rtickenmark, und zwar trotz 


\bwesenheit von Chorda, aber nicht ‘so reichlich als in den Larven LEHMANNS. 


Wirbelanlagen konnten wohl ventral verschmelzen und einen Bogen unter 


dem Ruckenmark bilden, aber nicht auf einer langeren Strecke, und ein Rohr 
wurde nie angelegt. 

Die Ergebnisse stellen also in der Hauptsache eine Bestatigung der von 
LEHMANN an Lithiumlarven gewonnene Befunde dar. Besonders hervorzu- 
heben ist die sehr grosse Rolle, welche die Chorda fur die Streckung der 
Larve spielt. 
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DOES AN ACCESSORY OLFACTORY 
BULB EXIST IN DIPNOI:? 
B. RUDEBECK 


(Zootomical Institute; University of Stockholm) 


In the majority of higher vertebrates (Aves excepted) the olfactory appa- 


ratus contains an organon vomero-nasale (organ of JACOBSON). Its central con- 


nection, the nervus vomero-nasalis, ends in an area, which mostly is well 
defined from other parts of the olfactory bulb, i.e. the accessory olfactory 
bulb. These structures are especially well developed in most reptiles, but also 
among amphibians similar structures exist (MATTHES, 1934; pp. 897—906). 
Hitherto, we have no account of the existence of an organon vomero-nasale 
or an accessory olfactory bulb in fishes.1 GERLACH (1932), it is true, states that 
there exists in Protopterus a gathering of cells (mitral cells according to 
GERLACH) in the most ventral and caudal parts of the olfactory bulb. He is 
of the opinion that this part may represent an accessory bulb, but an in- 
vestigation shows that these cells are only the most caudal part of a lateral cell- 
promonentia which juts out from the granular cell-layer along the whole 
ventro-lateral border of the olfactory bulb (/.p., fig. 2). They cannot be 
mitral cells as these are easily distinguished from other cell-elements in the 
olfactory bulb by their greater size, and lighter colour (BIELSCHOWSKy-pre- 
parations). The “mitral cells’ of GERLACH in every respect agree with the 
granular cells in the bulbus. 

Concerning the organon vomero-nasale KERR (1901) and [I ULLARTON 
(1933) describe a lateral diverticle of the embryonic nasal sac in Lepidosiren 
(KERR) and Protopterus (FULLARTON). KERR is of the opinion that this di- 
verticle closely corresponds to a similar structure in urodeles, and possibly 
is “homologous with the organ of JACOBSON of amniotic vertebrates” (p. 4). 
FULLARTON, however, states; “‘The diverticulum resembles the organ of JA- 
COBSON in being a little pocket-like outgrowth from the main nasal cavity, 

1 GAWRILENKO (1910) points out that in Salmo the nasal sac develops out of two parts 


the medial of which probably corresponds to that part which in higher vertebrates develops 
into organ of JACOBSON. 
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but in higher vertebrates this organ arises from the 
medial wall of the nasal cavity, and generally from 
the ventral part of the medial wall. In Protopterus 
and Lepidosiren the lateral diverticulum arises 
from the dorsal part of the lateral wall of the 
nasal cavity and thus cannot be said to be ho- 
mologous with the organ of JACOBSON in the 
1. Protopterus annectens; higher vertebrates” (p. 5). BROMAN (1939) is 
Right nasal sac. of the opinion that the lateral diverticle can be 


Graph. rec.; 50 X. 
, . very well homologized with the organ of JACOB- 


SON in certain urodeles. He, however, points out that it is not certain that 
this structure “wirklich den medialen Organon Jacobsoni der hoheren Wir- 
beltiere morphologish entspricht”. MatrHes (1934) seems to accept this 
homology as a fact. 


In preparing a paper on the morphology of the forebrain in Dipnoi I have 


also investigated the olfactory organ and its central connections in Protopterus 


annectens. As my material consists of a complete serie of embryonic stages 
I have been able to study the ontogeny of the nasal sac. I, however, can only 
verify BRomAN’s results on the same species. The lateral diverticle is cer- 
tainly well pronounced in earlier stages but later on it diminishes and finally 
is obliterated or rather is absorbed in one of the lateral diverticles which be- 
gins to grow out in the 
later ontogenetic devel- 
opment. The adult ol- 
factory sac in Proto- 
pterus, namely, is cha- 
racterized by a richness 
of both lateral and 
medial folds, of which 
the last mentioned are 
more powerfully devel- 
oped. I have found that 
among these’ medial 
folds there is one that 
develops much earlier 
than the others, and it 
begins to grow out 
soon after the first 
lateral diverticle (or- 
gan of JACOBSON ac- 
Fig. 2. Protopterus annectens; adult. Transversal section cording to KERR) has 


through the caudal part of the olfactory bulb. BrELsScHowsKY; made its appearance 
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Fig. 3. Protopterus annectens; adult. Horisontal section through the superficial part of 
bulbus olfactorius (b. olf.) and pallium (pall.). The conspicous medial tract constitutes an 
interbulbar connection and does not belong to tr. olf. externus. BopIAN; 15 X. 


(m.div., l.div. fig. 1). During the whole ontogenetic development this first medial 
fold is distinguished by its greater size, Already in a 20.2 mm stage it receives a 
well defined branch from the olfactory nerve and the same holds true for the 
lateral diverticle (fig. 1). According to these conditions it seems to me that an or- 
ganon vomero-nasale may be located as well in the medial as in the lateral diver- 
ticles of the nasal sac of Protopterus. As far as I can see, however, the anatomical 
structure does not give any evidence of the presence of an organon vomero- 
nasale in Protopterus. However, in studying the bulbus olfactorius and neigh- 
bouring parts of the hemisphere, I have come across some structures, which 
are rather difficult to interpret, but there is a possibility that they may have 
some bearing upon the problem in question. 

The olfactory bulb of Protopterus is well developed and contains a cortically 
arranged layer of mitral cells, which is distinctly separated from the under- 
lying granular cells. Externally to the mitral cells lie the glomeruli and among 
these and between the olfactory bundles there exists a number of irregularly 


arranged neurones (i.g.c. fig. 2). Golgipreparations show that these in- 


terglomerular cells have strong dentrites which arborize in one or several 
glomeruli. With regard to the neurites there exist two types of interglomerular 
cells. In some of these cells the neurite does not leave the bulbar formation. 


Instead it arborizes in the glomeruli and sends collaterals to the end branches 
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of the dendrites of mitral 
and granular cells. In most 
interglomerular cells, how- 
ever, the neurites assemble 
in the dorsal part of the 
bulbus, immediately below 
the surface, without send- 
ing any collaterals to 
other parts of the bulbus 
formation. Dorsally and 
dorsolaterally these fibres 
are streaming over into 
the pallial parts of the 
hemisphere, and here we 
find them immediately be- 
low the surface, as in the 
olfactory bulb (Tr.olf.c. 
; “4 fig. 2, 3). This superficial 
Fig. 4. A—C. Protopterus annectens; adult. Transversal 
sections through the anterior part of pallium. The 


dotted lines indicate the hemispheric surface. Gotct; [ call tractus olfactorius 
A, C 320 X; B 160 X. ; 


part of the olfactory tract 


externus. 


The fibres of this tract do not reach beyond the anterior third of the 


pallial formation. This part is characterized by having two cortical structures. 


Outside of the ventricular cell-layer there is the pallial cortex (/.c. fig. 2) with 
rather big cells grouped into clusters, varying in size. Outside this cortex, just 
below the pallial surface, there is another structure consisting of a row of 
small, darkly stained and densely arranged cells (s.c.c. fig. 2,3). Golgi-pre- 
parations show that these supracortical cells have a short dendrite 
which ends in a very dense, shrub-like ramification (fig. 4 A) which reminds 
one of the dendritical endings of mitral and interglomerular cells in the ol- 
factory bulb. These glomeruli-like structures lie among the external ramifica- 
tions of the cortical dendrites (fig. 4 B). The neurites, after leaving the cell- 
body, almost immediately send off collaterals among end branches of the 
dendrites from the cortex and the ventricular cell-layer (fig. 4 C). The 
supracortical cells reminds one very much of the interglomerular cells in the 
olfactory bulb, the neurite of which does not leave this formation, but dis- 
perses among glomeruli and dendrites of mitral cells (periglomerular cells of 
urodeles ; HERRICK 1924, 1931). 

Already BURCKHARDT (1892) has observed these cells but he does not men- 
tion anything about the signification of this “aussere Zellenschicht der Gross- 
hirnrinde”. Concerning the observation of BURCKHARDT, GERLACH (1932) 


writes; ‘Was er mit aussere Rinde gemeint hat, ist nicht klar. Vielleicht liegt 
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dieselbe Fehldeutung zu den Hiillen gehérigen Zellen vor, die Fulliquet unter- 
laufen ist” (p. 366). 

That the supracortical cells do not belong to the meninges is evident, as the 
presence of well developed dendrites and neurites shows that we have to deal 
with neurones. 

Otherwise there does not exist any record of corresponding structures in 
lower vertebrates, and I have not been able to observe anything like this in 
the series of selachians and actinopterygians investigated by me. The fore- 
brain of Epiceratodus, however, contains certain structures which may be the 
equivalent of the supracortical cells in Protopterus. In an adult specimen of 
Epiceratodus, stained according to BrELSCHOWSKY, there exists external to the 
pallial cortex a thick fibre-layer, and in this I have observed a number 
of small darkly stained cells. They are easily distinguished from the big, pale 
cortex-cells. They do not constitute a dense superficial row as in Protopterus. 
Instead they are scattered in the outer parts of the external fibre-layer in the 
dorsal, and dorso-lateral pallial parts. I have found them in the pallial parts 
of the olfactory crus, and in the rostral half of the hemispheric pallium. The 
structure of the neurites and dendrites is not evident from the material at my 
disposal, and therefore there is no certainty that these cells really correspond 
to the supracortical cells in Protopterus. 

In a paper on forebrain morphology in higher vertebrates HOLMGREN (1925) 
has demonstrated the development of the pallial cortex in Chrysemys, and he 
proves that in this form there exist three consecutive cortical migrations. The 
first one is restricted to the rostral parts of the pallial primordium. HOLMGREN 


states that a closer investigation of this primordial cortex “has convinced me 


against my unwillingness that the mitrals of the dorsal part of the bulbus 


olfactorius are descendants of the primordial cortex cells, these cells by degrees 


concentrating themselves to the frontal part of the hemisphere on the dorsal 
side of the olfactory ventricle” (p. 434). Further HOLMGREN points out “‘The 
question of the frontal concentration of the first pallial cortex, the primordial 
cortex, has become a new and unexpected explanation, as it has been made 
evident that this cortical part during development becomes included into that 
part of the forebrain in which the olfactory bulb develops, to form at least 
part of the dorsal lamina of mitrals, i.e. the formatio vomero-nasalis or acces- 
sory bulb” (p. 446). These conditions are met with not only in chelonians, as 
HoitMGrEN has observed the same shiftening of the primordial cortex in em- 
bryos of different lizzards and in mice. 

An investigation of the ontogenetic development of the pallial cortex in 
Protopterus shows that this cortex at first appears as a cell-condensation in 

1 The paper of FuLtiguet (1886) is not available in Sweden and therefore I have 


not been able to control whether he has observed the supracortical cells or if GERLACH 
refers to superficial cells in other parts of the brain. 
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the external parts of the ventricular cell-layer, which at this stage (about 14 
mm body-length) almost reaches the surface of the hemispheric primordium. 
Later on fibres begin to appear both externally and internally to this cell- 
condensation, and a primordial cortex thus differentiates out of the ventricular 
layer of cells. As the external fibre-layer gets densified it separates more and 
more the cells of the primordial cortex from the surface of the hemisphere. 


In the rostral parts of the pallial primordium, however, some of the cells 


belonging to the primordial cortex are left at the surface, where they constitute 


a thin row of cells, the supracortical cells (s.c.c. fig. 5). In that part of the 
primordial cortex situated beneath the supracortical layer the cells appear to 
have been more or less scattered (fig. 5). It looks as if the formation of the 
supracortical cell-lamina from the anterior part of the primordial cortex has 
broken up the cortical arrangement in the latter. 

In the primordium of the olfactory bulb there exist also in this stage two 
cell-layers outside the ventricular cells. These, which represent a superficial 
thin row of interglomerular cells (7.g.c. fig. 5) and an internal thicker lamina 
of mitral cells (m.c. fig. 5), are developing simultaneously with, and in exactly 
the same manner as the primordial cortex and the supracortical layer. The lat- 
ter, in embryonic stages of Protopterus, passes without any interruption over 
into the superficial sheet of interglomerular cells (fig. 5). Thus there is no 
difference in the development of the cell-elements in the olfactory bulb and 
the anterior part of the pallium. There exists a sort of boundary between 
these two parts of the hemisphere, consisting of a thin row of dorsally directed 
cells which marks the caudal limit of the olfactory bulb (fig. 5). The external 
fibre-layer in the last mentioned is more pronounced than in the pallium due to 
the appearance of glomeruli. In adult brains the common layer of inter- 
glomerular and supracortical cells is broken up in its anterior part due 
to the penetration of the numerous bundles of the olfactory nerve, which 
causes the interglomerular cells to be scattered among these bundles and 
the glomeruli. 

As there is no structure in the nasal sac which can be identified as an or- 
ganon vomero-nasale we should not expect to find any distinct vomero-nasal 
nerve, but an investigation of the olfactory nerve is not wholly without re- 
sult. For fibre anatomical purposes I have prepared a number of adult fore- 
brains of Protopterus according to BoDIAN (1936, 1937). In these the tractus 
olfactorius externus constitutes a very conspicous feature in the superficial parts 
of the bulbus and the anterior third of the pallium. On the outside of this tractus 
we find the bundles of the olfactory nerve which are, however, rather feebly 
stained. The greatest number of these fibres ends in the bulbar formation, 
but in sagittal ‘sections I have observed that, external to the tractus olfactorius 
externus, in the caudal border of bulbus olfactorius, there exists a very thin 


layer of pale and diffusedly stained fibres, which pass from the bulb into 
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the region of the supracortical 
cells. These fibres appear in the 
dorsal, and dorso-lateral parts of 
the boundary between the olfact- 
ory bulb and the pallial forma- 
tion. In rostral direction they dis- 
appear among the other bundles 
of the nervus olfactorius, and if 
these fibres really should be the 
forerunners of a vomeronasal 
nerve they are not in any way 
distinguishable from the other 
components of the olfactory 


nerve. Therefore it is impossible Fig. 5. Protopterus annectens; 20 mm. Parasagit- 
tal section through the dorsal part of the he- 


to decide from which part of the misphere. AZAN-MALLoRY; 65 X. 


nasal sac they originate. 

Notwithstanding the fact that it has not been possible to identify an organon 
vomero-nasale or a distinct vomero-nasal nerve the conditions in the anterior 
part of the forebrain do not wholly speak aginst the occurrence of a rudi- 
mentary accessory olfactory bulb in Protopterus. The supracortical cells 
originate from the rostral part of the primordial cortex, and thus may cor- 
respond to the frontal concentration of the first pallial cortex which according 
to HOLMGREN gives rise to the accessory bulb. In Protopterus, it is true, the 
primordial cortex still constitutes a true pallial cortex, but a part of the same, 
i.e. the supracortical cells, may be the primordium of a bulbus accessorius. 
These cells thus should constitute bulbar elements, and in favour of this cer- 
tainly speaks their structural resemblance to the interglomerular or rather 
periglomerular components of the olfactory bulb. The glomeruli-like end 
branches of the dendrites represent a structure that does not exist in the fore- 
brain of vertebrates outside the olfactory and accessory olfactory bulb. As a 
support for the acceptance of a rudimentary accessory bulb in Protopterus may 


be added the great resemblance in the ontogenetic development of the cellular 


elements in the olfactory bulb, and the neighbouring, anterior part of the pal- 


lium, and the occurrence of olfactory nerve fibres (nervus vomero-nasalis ?) 
in the same formation. 
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ABBREVATIONS. 


¢.c., cortical cell. m.div., medial diverticle of nasal sac. 
c.d., cortical dendrite. n.c., outline of nasal cavity. 
gl., glomeruli. N.olf., nervus olfactorius. 
1.9.c., interglomerular cell. p.c., primordial cortex. 
l.div., lateral diverticle of nasal sac. S.C.C., Supracortical cell 
l.p., lateral prominentia from granular layer Tvr.olf.e., tractus olfactorius externus. 
in bulbus. v.d., dendrite from ventricular, pallial cell- 


m.c., mitral cell. layer. 
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ZUR KENNTNIS DER ENTWICKLUNG 
VON HAFTORGAN UND HYPOPHYSE 
BEI LEFPIDOSTEUS 


VON 


PER ERIC LINDAHL 


Hypophyse und larvales Haftorgan entwickeln sich bei Lepidosteus 
wie bei einigen anderen Osteichtyes in engster raumlicher Beziehung zu ein- 
ander. Deswegen ist eine gemeinsame Darstellung der Entwicklung dieser bei- 
den Organe angebracht. 

3ALFOUR und PARKER (1882) geben an, dass die Hypophyse in fruheren 
Entwicklungsstadien vorn mit dem oralen Epithel in Verbindung steht, hin- 
ten frei ist und bemerken weiter: ,,Were it not for the evidence in other types 
of its being derived from the epiblast we should be inclined to regard it as 
hypoblastic in origin.‘‘ Auf eine ektodermale Herkunft der Hypophyse schliesst 
BEARD (1889) mit folgenden Worten: ,,[t arises as a medium solid ingrowth 
of the formative epiblast slightly in front of, or almost within, the mouth in- 
volution.‘’ Diese Angaben beziehen sich aber auf verhaltnismassig spate Sta- 


dien. Sehr frith in der Entwicklung stellt Verr (1924) das Vorhandensein 


der Hypophysenanlage rostral von dem Nervensystem sowie ihre Entstehung 


in der tieferen Schicht der Epidermis fest und teilt fiir ein spateres Stadium 
mit, dass sie sich zwischen Hirnboden und Darm einschiebt. 

Auf das Vorkommen larvaler Haftorgane bei Le pidosteus macht zuerst 
Acassiz (1879) aufmerksam. Die Herkunft dieser Bildungen halten BALFOUR 
(1881) und BaLtrour und PARKER (1882) ftir ektodermal. Dieselbe Auf- 
fassung vertritt BEARD, der die Entwicklung und Anordnung dieser Organe 
folgendermassen beschreibt: Sie entstehen als geschlossene ,,sphaerical sacs“. 
Ein Teil der Wand ist dunn und bildet spater beim Durchbrechen der Haut 
eine Offnung nach aussen. Eine dieser Bildungen soll median beinahe inner- 
halb der Mundbucht enstehen, wo sie, wenn sie durchbricht, eine flache Dru- 
senplatte an der Munddecke geben soll. Solange die Haftorgane unter dem 


EKktoderm liegen und auch noch kurze Zeit danach, sind sie deutlich bilateral 


A. Z. 1944. Acta Zoologica 1944. Bd. XXTV. 
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angeordnet. Das mediane soll in allen Stadien unpaarig sein. Die Haftorgane 
bilden einen vollstandigen Kreis auf der Scheibe, die die Schnauze nach vorn 
hin abschliesst. Einige weitere Haftorgane finden sich innerhalb des Kreises. 
Das Ganze kann auch als aus zwei Kreisen zusammengesetzt aufgefasst wer- 
den. Nach einer kurzen Mitteilung in einer Arbeit uber die Haftorgane bet 
Amia von REIGHARD und PHELPs (1908) sind die Haftorgane auch bei 
Lepidosteus von entodermaler Herkunft und zeigen im Grossen und Gan- 
zen dieselbe Entwicklungsgeschichte wie die von A mia. In seinen Studien uber 
lie Entwicklung des Kopfes von Lepidosteus osseus schildert VEIT 
(1924) an Hand von Wachsmodellrekonstruktionen und Schnittbildern auch in 
grossen Zugen die frithe Entwicklung der Haftorgane. Hieran anschliessend 
beschreibt VAN SCHRICK (1927) einige spatere Stadien von Lepidosteus 
und berthrt hierbei auch die Haftorgane. Seine Darstellung ist aber so sum- 
marisch und unvollstandig, dass sich seine Ergebnisse zum Vergleich nicht 
verwerten lassen. Eine zusammenhangende und eingehendere Darstellung der 
Ientwicklung von Hypophyse und Haftorganen fehlt also. 

Das mir zur Verfugung stehende Material besteht teils aus Le pidosteus 
osseus, teils aus L. platystomus. Da der hintere Korperteil der 
jungeren Stadien unvollstandig ist, konnen diese weder der Lange noch der 
Anzahl ausgebildeter Ursegmente nach charakterisiert werden. Ferner fehlen 
leider jegliche Angaben uber die Fixierung des zum Teil sehr lang aufbe 
wahrten Materials. Die Fixierung ist zweierlei Art. Nach der einen sind die 
Dotterschollen sehr gut erhalten, was von grosster Bedeutung fur die Unter- 
scheidung verschiedener Zellgebiete ist. Nach der anderen fehlen Dotterschol- 
len und ihr ehemaliges Vorhandensein lasst sich nur an einem andersartigen 
l‘arbton der Zellen, die Dotter enthielten, erkennen. Die Embryonen liegen bis 


auf wenige Ausnahmen als Querschnittserien vor. Die Schnittserien sind 


grosstenteils mit Azan-Mallory gefarbt. Bei einigen (Stadium 7—9 von L. 


platystomus) ist die Farbung mit Nucplascoll angewandt worden. 
Das Material zu dieser Untersuchung ist mir von Herrn Professor Nils 
5 
Holmgren tberlassen worden. Hierfiir sowie ftir seine stete Hilfsbereitschaft 


und sein Interesse mochte ich an dieser Stelle herzlich danken. 


BESCHREIBUNG DER STADIEN. 


1. Stadium; L. osseus. 


Das Entwicklungsstadium des vorliegenden Individuums fallt zwischen das 
2. und 3. Stadium Verts. Der Medullarstrang ist median noch nicht von der 
Epidermis gelost. Seine Lichtung ist diskontinuierlich, weswegen ich auf die 


vollstandige Rekonstruktion des Neuralrohres verzichte. Hinter den Augen- 
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anlagen, die weiter als in dem 2. 
Stadium VeEITs entwickelt sind, 
a Proc neuroporicus 

wachsen Zellmassen aus der +Hypophy senantage 
Neuralleiste nach unten. Riech- 

gruben sind noch nicht ausge- 

bildet. Das rostrale Ende des 

Embryos erhebt sich bedeutend 

Mesodermale 
uber den Dotter, wesentlich C ommissur 
mehr als in dem 3. Stadium Entoderm 

VEITs und setzt sich scharfer Praorales 

von dem Dotter ab. Im Zusam- Entoderm 

Fig. 1. Lepidosteus osseus (1. Stadium). 


menhang hiermit befindet sich 
Rekonstruierter Medianschnitt. 100/1. 


das praorale Entoderm schon 

zum grossen Teil unter statt vor dem Gehirn. Die Dotterschollen sind _ bei 
der Iixierung, die im wubrigen sehr mangelhaft ist, gut erhalten. Die Ge- 
webe sind sehr reich an Dotter, besonders das Entoderm und das Mesoderm. 
Bemerkenswert ist, dass die Deckschicht des Ektoderms mehr Dotter enthalt 
als die Grundschicht. 

Im Rumpfe ist die Darmanlage ventral offen und geht in das Dotter- 
sackepithel uber. Das rostral geschlossene Darmrohr ist aufgetrieben und fallt 
auf dem rekonstruierten Medianschnitt (Fig. 1) als eine grosse entodermale 
Tasche am vorderen Kopfende auf. Bis auf den Boden stellt diese Tasche das 
praorale Entoderm dar. Sie ist etwa gleichmassig breit, vorn hoher als hinten. 
[hr Dach ist im vorderen Teil median leicht eingedruckt und hat dadurch die 


Form einer flachen, in der Langsrichtung des Tieres verlaufenden Rinne, die 


die Anlage von Hypophyse und Gehirn aufnimmt. Weiter nach hinten, wo das 


Gehirn an-Grosse zunimmt, und der Gehirnboden sich nach unten senkt, ist die 
Wandstarke des Daches median kleiner. Die Rinne ist hier breiter und ent- 
halt an beiden Seiten des Gehirns mesodermale Zellmassen, die durch eine 
prachordale Kommissur verbunden sind. Sieht man von der Kriummung des 
Daches des Kopfdarmes ab, so hat der Querschnitt seines Lumens vorn die 
orm eines Rechtecks (I*ig. 2). Indem die Hohe weiter nach hinten abnimmt, 
neigen sich die Seitenwande immer mehr gegen die Medianebene. — Die ento- 
dermale Tasche baut sich grosstenteils aus einem hohen Zylinderepithel auf. 
Die grossen Zellen sind meistens in dem dem Lumen zugekehrten [Ende fret 
von Dotter, sodass sich auf den Schnitten hier eine dotterfreie Zone zeigt 
(Fig, 2). Die Kerne liegen etwa in der Mitte der Zellen von Dotterschollen 
umgeben oder in dem dotterfreien Teil von der Oberflache zurtckgezogen. 
Die dotterfreie Zone ist hier und da von Zellen unterbrochen, deren ganzer 
K6rper mit Dotterschollen angefullt ist. Die hier beschriebene Beschaffen- 
heit des Entoderms fehlt fast vollstandig in dem dunneren Boden, sowie in 


dem hinteren medianen Teil des Daches, wo die ganzen Zellen mit Dotter 
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gefullt sind. Am weitesten 

Praorales 
nach hinten streckt sich 
die dotterfreie Zone als 

Deckschicht 
des ZWel laterale Streifen 
Ektoderms langs des Uberganges 
zwischen dem Dach und 


den lateralen Wanden der 
Grundschicht 
des Ekt oderms 
Urdarmboden Differenzierung des prao- 


Entodermtasche. In dieser 


Querschnitt in der Fuhrungslinie a tig, ralen Entoderms ist die 
endgultige Differenzier- 
ung des Epithels der Haftorgane schon vorbereitet. Rostral und lateral schmiegt 
sich die Epidermis dem hohen Epithel des praoralen Entoderms dicht an. 
Dorsal von dem praoralen Entoderm liegt eine machtige, wenig differenzierte 
Zellmasse, die Anlage von Hypophyse und dem vorderen Teil des Gehirns mit 
Processus neuroporicus. Grenzen zwischen diesen Anlagen konnen nicht mit 
Sicherheit festgestellt werden. Ahnliches finden REIGHARD und Mast bet 
Amia: ,,The ectoblast of the neuropore and that of the hypophysial funda- 


ment are thus seen to form parts of the same thickening of ectoblast.‘* Auch 


VEIT scheint bei der Abgrenzung der Hypophysenanlage in seinem 2. Stadium 


Schwierigkeiten gehabt zu haben (vgl. Abb. 4b). Allerdings bildet er schon 
in seinem I. Stadium die Hypophysenanlage von dem Processus neuroporicus 
getrennt ab. Die genannte Zellmasse bildet eine breite Platte, die seitlich in 
die Grundschicht des Ektoderms tibergeht. Nach hinten zu wird sein medianer 
Teil immer starker und setzt sich mehr oder weniger scharf von den beiden 
seitlichen Teilen, den paarigen Placoden, durch zwei auf der ventralen Seite 


in Langsrichtung des Tieres verlaufende Rinnen ab. 


2, Stadium; L. osseus und L. platystomus 


Verglichen mit den Entwicklungsstadien fruherer Untersuchungen ist das 
2. mir zur Verfiigung stehende Stadium weiter als das 4. VEITs, aber weniger 
weit als das 1. (A) VAN SCHRICKs entwickelt. Es liegen zwei Exemplare vor, 
das eine von L. osseus als unvollstandige Querschnittserie, das andere von 
L. platystomus als Frontalserie. Die Hypophysenanlage konnte in keinem 

das praorale Entoderm jedoch an der frontal geschnittenen Serie re 
konstruiert werden. Die vordere Darmpforte ist weiter kaudalwarts bis etwa 
in die Mitte zwischen Augen- und Ohrblasen verschoben. Eine Kopffalte ist 
ausgebildet worden. Die allgemeinen Lagebeziehungen der Organe sind im 
Zusammenhang mit der einsetzenden Mittelhirnbeuge und der Streckung des 
Kopfes rostralwarts etwas verandert worden. Der vorderste Teil des Gehirns 


mit dem Processus neuroporicus ist nach vorn und ventral verlagert und 
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die vordere Wand des Kopfdarmes des I. 
Stadiums nach hinten umgeklappt, sodass sie 
den Boden des hier von dem wtbrigen Ento- 
derm deutlich abgegrenzten praoralen Ento- 
derms bildet (vgl. Fig. 4, Medianschnitt des 
folgenden Stadiums). Vor allem sind aber 
bedeutende Veranderungen in dem praoralen 
Entoderm vorgegangen. Drei Divertikel ha- 
ben sich ausgebildet, ein medianer unpaariger Fig. 3. Lepidosteus osseus 
(2. Stadium). Rekonstruktion des 
 praoralen Entoderms von vorn. Be- 
Teil des praoralen Entoderms, der die drei grenzung des Lumens gestrichelt. 
100/T. 


und ein Paar laterale (Fig. 3). Der zentrale 


Divertikel tragt, ist spindelformig in der 
Querrichtung des Tieres ausgezogen. Auch sein Lumen, das verhaltnismassig ge- 
raumig ist, hat seine grosste Ausdehnung in dieser Richtung. Die lateralen Di- 
vertikel strecken sich nach dorsal und vorn, biegen dann medioventral um. Das 
Lumen ist hier wie in dem medianen Divertikel viel enger. Dieser ist kleiner als 
die lateralen und sitzt, nach vorn und etwas dorsal gerichtet, als kleine Kuppel an 
dem zentralen Teil des praoralen Entoderms. Die histologische Struktur des 
praoralen [:ntoderms stimmt weitgehend mit der oben beschriebenen tberein. 
Nur zeigt das Plasma des dotterfreien Saumes, der hier etwa ein Drittel der 
Zellen einnimmt, eine fibrillenahnliche Struktur mit den [ibrillen senkrecht 
zur Oberflache des Epithels gerichtet, ein Unterschied, der evt. auf die bessere 


lixierung dieses Individuums zuruckgefuhrt werden kann. Auch lasst sich 


die Anlage der Hypophyse ohne Schwierigkeiten unterscheiden; die hier viel 


sparlicheren Dotterschollen sind wesentlich kleiner als in den benachbarten 
Geweben. Terner zeigen die Zellen der Hypophysenanlage auf den Quer 
schnitten grosste Ausdehnung senkrecht zur Medianebene, wahrend die benach- 
barten Zellen — sowohl des Gehirnbodens wie des praoralen Entoderms 

hauptsachlich parallel zu dieser Ebene gestreckt sind. Die Anlage der Hypo 
physe streckt sich zwischen Gehirnboden und praoralem Entoderm nach hin- 
¢en bis in die Region der Augenstiele, wo das praorale Entoderm seine grosste 
Ausdehung in der Querrichtung des Tieres hat. Das Entoderm ist hier, wohl 
im Zusammenhang mit der lixierung, kollabiert. Die beiden lateralen Diver 
tikel des praoralen Entoderms, wie auch der Processus neuroporicus, wolben 
die vordere Oberflache des Kopfes hervor. Zwischen den zwei lateralen Er 
hebungen senkt sich die ventrale Oberflache gegen den Processus neuro 
poricus als keilformige Rinne ein, die einige Schnitte weiter nach hinten 
aufhort, um dem medianen Divertikel Platz zu machen. Der tiefste Punkt 
dieser Einsenkung liegt gerade uber der Hypophysenanlage, und jene ent- 
spricht folglich ,,the hypophysial pit‘, abgebildet und beschrieben von v. 


KUPFER (1893), SAWADSKY (1912) und HOLMGREN (1931) bei Acipen- 
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ser sturio und A. ruthenus, und von REIGHARD und Mast (1908) 
bei Amia. 

Bei der Beschreibung seines etwas alteren Stadiums (A) teilt VAN SCHRICK 
mit: ,,Das Mesoderm, rostral stark aufgelockert, fullt den Raum zwischen 
Hirnanlage, Chorda, Darmrohr, von dessen Divertikeln es durchbrochen wird, 
und Epidermis aus, ragt lateral und ventral bis zum vorderen Drittel der 
Augenblase.‘‘ Ubereinstimmende Verhaltnisse zeigt das vorliegende Stadium. 
Ganz vereinzelte Mesenchymzellen sind soweit rostralwarts vorgedrungen, dass 
sie mit dem quergestreckten Teil des praoralen Entoderms und seinen Diver- 
tikeln in Beruhrung kommen. 


3. Stadium, 40 mm; L. osseus. 


Dieses Stadium liegt als Transversalschnittserie vor. Infolge der hier aus- 
gebildeten Kopfbeuge sind die Lagebeziehungen der Organe und die Form 
les Kopfes verandert worden. Das Gehirn streckt sich weiter nach vorn als 
in Stadium 1 (vgl. Fig. 1) und liegt immer noch dem Ektoderm, mit dem es 
durch einen breiten Processus neuroporicus verbunden ist, vorn dicht an. Der 
grosse, vor dem Infundibulum sich in den Ventrikel hineinwolbende Wulst, 
der in dem Medianschnitt (Fig. 4) auffallt, ruhrt von einer tangential an- 
geschnittenen Ausbuchtung der medialen Gehirnwand her. Zwischen dem In- 
fundibulum und der Chordaspitze befindet sich die noch nicht aufgeloste 
mesodermale Kommissur. Das kleinzellige, einschichtige Epithel des Darmdaches 
schmiegt sich dem Infundibulum dicht an und geht allmahlich nach vorn hin 
in das hohe Zylinderepithel des praoralen Entoderms uber, das auf dem Me- 
dianschnitt als dickwandige, blind geschlossene Tasche erscheint. Der histo- 
logische Bau des praoralen Entoderms ist unverandert. Nur in seinem hin- 
teren medianen Teil, wo keine hohen Zylinderzellen vorkommen, fehlt die dot- 
terfreie Zone (s. oben S. 100). Die Zellen runden sich hier etwas gegeneinander 


ab, und der Zellverband scheint etwas lockerer zu sein. Dieses Ubergangs- 


Gehirn 
Proc. neuro- 


porvcus 
Deck schicht 
des Mesodermale 
Ektoderms|\- 


Hypophyse 
Praorales 
Entoderm 


Grundschicht - AC \Entode rm 
des Stomodaeum 
Ektoderms Inf undibulum 


Fig. 4. Lepidosteus osseus 4,0 mm. Medianschnitt. 100/1. 
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gebiet ist in spateren Stadien fiir die Hypo- 
physenbildung von besonderer Bedeutung. 
Ventral hinten wird das praorale Ento- 
derm von dem Darmboden durch das Sto- 
modaum abgegrenzt, das sich als mediane 
Fortsetzung der Kopffalte entwickelt hat. 
Zwischen letzterer und dem praoralen Ento- 


derm schiebt sich die Grundschicht des Fig. 5. Rekonstruktion des praora- 
len Entoderms von vorn und etwas 
ventral desselben Embryos wie in 
praoralen Entoderms (Fig. 5) zeigt weitere Fig. 4. Begrenzung des Lumens 
gestrichelt. 100/T. 


Ektoderms ein. Die Rekonstruktion des 


Streckung in Querrichtung des Embryos und 
Verlangerung seiner beiden lateralen Divertikel, die in einer Ebene spiralig 
gedreht liegen. Diese Ebene ist etwas mehr nach vorn geneigt als die vordere 
Oberflache des Kopfes. Die lateralen Divertikel sind nach dorsal und hinten 
gedriickt worden, wobei ihre frither nach vorn und ventral gerichteten [nd- 
stucke eine Drehung gegen die Medianebene erfahren haben. Der mediane 
Divertikel setzt sich hier weniger scharf ab (lig. 5). Zwischen den lateralen 
Divertikeln des praoralen Entoderms befindet sich die Anlage der Hypophyse, 
die sich aus der Grundschicht des Ektoderms aufbaut. Sie stellt einen Keil 
dar, der, dorsal von dem Gehirn und ventral von dem praoralen Entoderm 
begrenzt, sich halbwegs bis zum Infundibulum erstreckt. Von der mit dem 
Processus neuroporicus verschmolzenen Grundschicht des Ektoderms ist die 
Hypophysenanlage scharf abgegrenzt, setzt sich dagegen ventralwarts in die- 
ser Schicht fort. Die Zellen sind grésstenteils in der Langsrichtung der An- 
lage gestreckt. Von denen des praoralen Entoderms unterscheiden sie sich auf- 
fallig durch das bedeutend sparlichere Vorkommen von Dotterschollen, die 
ausserdem auch kleiner, weniger stark und diffuser gefarbt sind. An der ven- 
tralen Seite des Keiles befindet sich jedoch eine Schicht von Zellen, die dem 
Aussehen nach zwar als Entodermzellen anzusprechen sind; sie gehoren aber 
nicht dem epithelialen Verband des einschichtigen praoralen Entoderms an und 
sind in derselben Richtung wie die Zellen der Hypophysenanlage gestreckt. 
Offenbar handelt es sich hier um Zellen entodermalen Ursprungs, die die 


Bewegungen des ektodermalen Materials der Hypophysenanlage mitmachen. 


Sie werden als erste entodermale Komponente der Hypo- 


physenanlage bezeichnet. 


4. Stadium, 3,8 mm; L. osseus. 


Dieses Stadium ist bedeutend weiter entwickelt als das zuletzt beschriebene, 
was vor allem an den Veranderungen des praoralen Entoderms in Erscheinung 
tritt. Die Epiphyse ist angelegt worden, der Processus neuroporicus steht aber 


immer noch mit dem Ektoderm in Verbindung (Fig. 6). Der Schnauzenteil 
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des Kopfes hat sich im 


Zusammenhang mit der 
Ausbildung der Haftor- 
gane stark vergrossert, 
wodurch ein Hohlraum 
zwischen diesem Teil und 
dem Gehirn entstanden 
ist. Diese Hohle wird 
teilweise vorn durch ein 
medianes Septum (Tig. 


orale Ento- H ypophysen- 


dermtasche anlage 8a), auf das wir unten 


zuruckkommen, geteilt. 
Fig. 6. Lepidosteus osseus 3,8 mm. Rekonstruierter : 
Medianschnitt. Innere Begrenzung der Korperbedeckung Das praorale Ento- 
seitlich zur Medianebene gestrichelt. II und III paarige, in 


. derm hat sich in zahl- 
der Medianebene zusammenstossende Haftcrgane. 100/1. 


reiche Haftorgananlagen 
aufgelost, die ihre ursprungliche Lage so weitgehend beibehalten, dass sie die An- 
ordnung des praoralen Entoderms des zuletzt beschriebenen Stadiums immer 
noch erkennen lassen. Fig. 7 stellt eine etwas schematische Rekonstruktion det 
Haftorgananlagen von vorn dar, auf der nur die Lumina, nicht ihre Mundungen 
auf der Oberflache, eingezeichnet sind. Ventral und median befindet sich 
hinten ein unpaariges Haftorgan (I, vgl. auch Fig. 6). An dieses fugen sich 
in einer etwas weiter nach vorn gelegenen Ebene an jeder Seite neun Haft- 
organe an (lig. 7, 1—9g), die die Anordnung der lateralen Divertikel des pra- 
oralen Entoderms zeigen. Ventral und median befinden sich hintereinander 
weiter nach vorn zwei Paare von Haftorganen (21; III),’ sowie in einer 
vordersten Ebene zwei grossere laterale, die ein Paar ausmachen, und zwischen 
diesen fiinf kleinere unsymmetrisch angeordnete.* Von kleineren Unregelmas- 
sigkeiten abgesehen, kann hier von paarigen und unpaarigen Haftorganen ge- 
sprochen werden. Als medianer, unpaariger Rest des praoralen [ntoderms 
findet sich eine dickwandige, nach vorn gerichtete, blind geschlossene Tasche, 
die in den Vorderdarm einmundet und unten als ,praorale Entoderm- 
tasche“ bezeichnet wird. Der vorderste Teil der Schnauze mit den Haft- 
organen bildet eine quergestellte Scheibe (BALFOUR und PARKER, BEARD), die 
ich verkurzt Haftorganscheibe nenne. Die meisten Haftorgane haben das 
Ektoderm durchbrochen und sind mit einer Offnung nach aussen versehen. 
Andere auch das mediane sind noch von Ektoderm eingeschlossen und 
haben keine Mundung. Die praorale Entodermtasche wie das mediane Haft- 
organ befinden sich im hinteren Teil des obengenannten Septums, wahrend 
In den rekonstruierten Medianschnitten der folgenden Stadien sind nur die medianen, 
unpaarigen Haftorgane, die in der Medianebene manchmal zusammenstossenden paarigen 
dagegen nicht eingetragen. 


2 Auch Visceraltaschen und Neuralleiste konnen in der Frihentwicklung von L. osseus 
Asymmetrien zeigen (VEIT 1924, VAN SCHRICK 1927) 
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einige der paarigen Haftorgane, die sich 
in der Medianebene beritthren, dessen vor- 
deren Teil einnehmen. 

Samtliche Derivate des praoralen Ento- 
derms lassen sich immer noch leicht von 
dem Ektoderm abgrenzen durch die reich- 
lich vorkommenden, gut fixierten Dotter- 
schollen. Die Haftorgane und die praorale 
Entodermtasche zeigen immer noch die- 
selbe histologische Struktur wie das pra- 
orale Entoderm des vorigen Stadiums. Die 
Kerne liegen jetzt in den basalen Teilen 
der hohen zylindrischen Zellen, wo sie von 
BaLFrourR und PARKER in verschiedenen 
Entwicklungsstadien und von BEARD in 


den funktionsfahigen Drtsenzellen der Fig. 7. Rekonstruktion der Haftorgan 
anlagen desselben Embryos wie in Fig. 
6. Der Ubersichtlichkeit wegen sind 
der Entstehung der Offnung der Haft- die vorderen ventralen Haftorgananla- 
gen in einer besonderen Bildebene ge 
zeichnet. I unpaarige, II und III paa 
von der ausseren zu der inneren Seite der rige Haftorgananlagen des Septums 
1oo/I. 


Haftorgane beobachtet worden sind. Bei 
organe ziehen sich die zylindrischen Zellen 


blasenformigen Anlage zurtck. Sie werden 
an dieser Stelle hierdurch noch hoher, an der spateren Durchbruchsstelle dagegen, 
wo ihr Dotter verschwindet, niedriger. Einige Zellen fangen hier an zu degenerie- 
ren, und die umgebenden weichen von der Durchbruchsstelle zurtick. Eine ahn- 
liche Verschiebung trifft auch die Grundschicht des Ektoderms. Die Deckschicht 
senkt sich trichterf6rmig ein, tiberzieht die frei gewordenen Seitenflachen der 
Zylinderzellen, und der Durchbruch findet statt. Die auf diese Weise ent- 
standene Offnung ist anfangs klein und erweitert sich spater, indem die Wand 
der ursprunglichen Blase sich ausrichtet und ihr Lumen sich gegen die Korper 
oberflache verschiebt. Die dem Lumen der Haftorgane angrenzenden Teile des 
Kpithels nehmen blaue I'arbe an, ein Zeichen, dass das funktionsfahige Sta- 
dium herannaht, in dem sich die Drtisenzellen mit Mallory dunkelblau farben. 
In dem vorderen Teil der praoralen Entodermtasche ist das Zylinderepithel 
von einem einschichtigen ektodermalen Plattenepithel bedeckt (s. unten). Die- 
ses wird weiter nach hinten an den beiden Seiten der Hypophysenanlage durch 
eine entodermale Schicht aus kubischen Zellen ersetzt. Die beiden Zellschich- 
ten, das Zylinderepithel und die Deckschicht, gehen weiter nach hinten in ein 


zweischichtiges kubisches Epithel uber. 


Das Septum streckt sich vorn in dorsoventraler Richtung und hat hier die 


Form einer Sichel (Fig. 6). Seine freie Kante, die ziemlich dunn ist, besteht 
aus einem von dem Processus neuroporicus bis zur praoralen E:ntodermtasche 


verlaufenden kontinuierlichen Ektoderm (Fig. 8a); es breitet sich nach hin- 
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ten als eine einzellige Schicht ber die dorsale und die seitlichen Flachen des 
vorderen Teils der praoralen Entodermtasche aus (Fig. 8b) und setzt sich 
weiter, wieder in einen Gewebestrang konzentriert, in die Hypophysenanlage 
(Fig. 8c) fort. Ein kontinuierliches ektodermales Gewebe verbindet also die 
Hypophysenanlage mit dem Ektoderm, an dem der Processus neuroporicus im- 
mer noch haftet. Diese ektodermale Verbindung stellt offenbar den Rest des 
vorderen Teils der keilformigen Hypophysenanlage in Fig. 4 dar und kann als 
primarer Hypophysenstiel bezeichnet werden. Ein solcher ist von 
HOLMGREN (1931) bei Acipenser beschrieben worden. 

Die Hypophysenanlage hat etwa die Form eines Stabes mit ovalem Quer- 
schnitt, der sich bis zum Infundibulum zwischen dem Gehirnboden und dem 
dicken Darmdache entlang zieht. Ihr vorderer Teil, der nicht wie der hintere 
in das Entoderm eingedriickt ist, besteht nur aus Ektodermzellen, die sich aber 
nicht mit einer Basalmembran gegen das Zylinderepithel der praoralen 
E-ntodermtasche abgrenzen. Weiter nach hinten nimmt die Anlage an Grosse 
zu und liegt in einer leichten Delle, deutlich abgesetzt, dem Darmdach auf, 
Auch hier besteht die Hauptmasse aus Ektoderm, hier und da finden sich aber 
eingesprengte Zellen entodermaler Herkunft, die sich durch zahlreiche grosse, 
stark gefarbte Dotterschollen auszeichnen und wohl die erste entodermale 
Komponente der Hypophysenanlage darstellen. Die Zylinderzellen der praora- 
len Entodermtasche sind hier ktirzer, weichen in dem hinteren Teil auseinander 


und stehen infolgedessen schrag zur Medianebene. Dem hinteren Drittel der 


Hypophysenanlage fehlt wiederum eine Basalmembran an der Grenze gegen 
I 


das unterliegende Entoderm. In diesem findet an dem vorderen Ende des be- 
treffenden Hypophysenabschnittes eben der Ubergang von dem Zylinder- 
epithel der praoralen Entodermtasche in das kaudalwarts folgende kubische 
Epithel statt (s. oben S. 105). Die oben beschriebene Schragstellung der Zellen 
unter der Hypophysenanlage ist hier noch mehr ausgepragt und betrifft auch 
die der oberen Schicht, deren Zellen in mehr oder weniger horizontaler Lage von 
der Seite sich unter die Hypophysenanlage schieben. Die flache Form dieser Zel- 
len sowie die in ihrer Langsrichtung gestreckten Kerne sind fur das Verfolgen 
ihres weiteren Schicksals wichtig. Diese Zellen entsprechen sowohl ihrer Lage 
nach als, wie wir spater sehen werden, ihrer Funktion nach den von HOLMGREN 
(1931) beschriebenen ,,subhypophysial cells’ bei Acipenser ruthenus. 
Sie werden spater als zweite entodermale Komponente der 
Hypophysenanlage einverleibt. 

Fur die Verlagerung der Hypophysenanlage bis an das Infundibulum kon- 
nen zwei Vorgange verantwortlich gemacht werden: 1) ist sie in fruhen Sta- 
dien weiter nach hinten bis in die Gegend des hinteren praoralen Entoderms 
gewachsen, 2) hat sich der hintere Teil des praoralen Entoderms, an dem 


aktiv 
die Hypophysenanlage an beiden Enden befestigt zu sein scheint, stark in der 


Langsrichtung des Tieres gestreckt (vgl. Fig. 4 und 6). Das Zylinderepithel 
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der praoralen Entoderm- 
tasche mit dotterfreier Zone 
an der Oberflache zieht sich 
namlich hier als langes Drei- 
eck hinter der Mundung der 
Tasche am Darmdach entlang. 

Bei Amia zerfallt ein 
Teil des praoralen Entoderms 
in Mesenchym (REIGHARD 
und PHELPs 1908). Es ist 
folglich von Gewicht festzu- 
stellen, ob derselbe Vorgang 
auch bei Lepidosteus 
ablauft. Grossere Teile des 
praoralen Entoderms konnen 
von diesem Vorgang kaum 
betroffen werden, denn die 
Haftorgananlagen zusammen 
mit der praoralen Entoderm- 
tasche geben die fruhere An- 
ordnung des praoralen Ento- 
derms genau wieder. Dies 
schliesst zwar eine Bildung 
von Mesenchym bei der Auf- 
teilung des praoralen Ento- 
derms an den vielen Durch- 
schnurungsstellen nicht aus. 
Hiergegen spricht aber, dass 


in dem _ vorliegenden Sta- 


dium das lockere Mesenchym 


in dem vordersten’ Teil 
des Kopfes nach vorn an 
Dichte abnimmt und sogar in 
dem vordersten Schnauzen- 
teil fehlt. Hier finden sich je- 


Fig. 8. Lepidosteus osseus 
3,88 mm. Ekd ektodermale, End 
entodermale Deckschicht, Hal 
unpaarige Haftorgananlage, Haz 
paarige Haftorgananlage in 
Fig. 7, Hy Hypophysenanlage, J 
Infundibulum, P pramandibulare 
Entodermtasche, S Septum. 320/1. 
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doch Uberreste (Kernmembranen?) von degenerierten Zellen, die sich evt. aus 
dem Verband des praoralen Entoderms bei der Durchteilung gelost haben. 
Wenn also Mesenchym aus dem praoralen Entoderm uberhaupt gebildet wird, 


durfte es sich um eine verhaltnismassig sehr kleine Menge handeln. 


5. Stadium, 4,2 mm; L. osseus. 


Dieses Stadium schliesst sich dem zuletzt beschriebenen ziemlich nahe an. 
Der Zusammanhang des Processus neuroporicus mit der Epidermis ist auf- 
gelost. Das Septum ist in seinem vorderen Teil viel niedriger geworden. Im 
mittleren Teil besteht es immer noch aus einem hohen, im Querschnitt keil- 
formigen Kamm aus Ektodermzellen. Unter diesen befinden sich vereinzelte, 
dunkel gefarbte Zellen (Dotterschollen. nicht. erhalten’ bei der Fixierung, s. 
oben) — sogar auf dem Grat des Kammes auf deren entodermale Her- 
kunft man zu schliessen geneigt ist. Hinsichtlich Form, Grosse und Lage der 


Hypophysenanlage sind keine Veranderungen eingetreten, nur kann eine Basal- 


membran zwischen dieser Anlage und dem darunterliegenden Entoderm nicht 


beobachtet werden, eine Folge der andersartigen Fixierung. Das ektodermale 
Gebiet zwischen der praoralen Entodermtasche und dem medianen Haftorgan 
(vgl. Fig. 6) ist dinner geworden. Hier entsteht allmahlich ein Loch in dem 


Septum. 
6. Stadium, 6,0 mm; L. osseus 


Die noch immer stabformige Hypophysenanlage nimmt hier ihre definitive 
Lage im Verhaltnis zu dem Infundibulum ein. Diese veranderte Lagebeziehung 
ist durch eine Vorwartsverschiebung des Infundibulum auf der Darmdecke 
zustande gekommen, wahrscheinlich bedingt durch eine Vergrosserung der 
Kopfhohe und damit eintretende Aufrichtung der Lamina terminalis (vgl. Tig. 
9). Der hintere Teil der Hypophysenanlage ist etwa zur Halfte in das unter- 
liegende Entoderm eingedruckt, das dadurch in der Medianebene viel dunner 
ist als seitlich der Hypophyse. Der Hypophysenstiel kann nach vorn bis zu der 
Haftorganscheibe verfolgt werden. Ventral von dem vorderen Teil der praora- 
len Entodermtasche ist das niedrig gewordene Septum von einem etwa drei- 
eckigen Loch durchbrochen. Es bleibt also hier von dem Septum nur ein Ge- 
webestrang zurtick, der sich zwischen Haftorganscheibe und Munddach ent- 
langzieht und sich aus den Geweben der praoralen Entodermtasche und des 


Hypophysenstiels aufbaut. Ich bezeichne diesen Strang als Septalstrang. 


7, Stadium, 7,0 mm; L. osseus. 


Dieses Stadium, in dem die Dotterschollen wiederum gut fixiert sind, 
schliesst sich dem vorigen sehr nahe an. Das Loch in dem Septum ist grosser 


und dadurch der Septalstrang langer geworden (Tig. 9). Etwa von der 
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H ypophysen- 
stiel 


Lamina terminalis 


Pr&orale Ento- 
hermtasche H ophysen- 
Septa Istrang 


Fig. 9. Lepidosteus osseus 7,0 mm. Rekonstruierter Medianschnitt. 100/1. 
7 


Ansatzstelle des Septalstranges an bis an das Mundhohlenektoderm ist das 
Zylinderepithel der praoralen Entodermtasche dorsal und seitlich in ein ein- 
schichtiges Plattenepithel gehullt. Mediodorsal besteht diese Mantelschicht aus 
einem Streifen dotterfreier Zellen ektodermaler Herkunft, wahrend entoder- 
male dotterreiche Zellen die Schicht lateral aufbauen (I*ig. 10). Dieser Streifen, 


der einen Teil des Hypophysenstiels darstellt, setzt sich nach hinten in die 


Hypophyse fort. Der vordere Teil des Stieles fehlt nur an einigen Schnitten 


von der Mitte des Septalstranges, kann aber sonst bis zu der Haftorganscheibe 
verfolgt werden. Der vordere Teil des Septums fehlt ganz. 

Die Haftorgane lassen sehr wenig von ihrer ursprtinglichen bilateralsym- 
metrischen Anordnung erkennen, indem nur die zwei unpaarigen ihre mediane 
Lage beibehalten haben, wahrend die ubrigen regellos an der stark gewolbten 
Von den beiden unpaarigen ist das ; Ek 
ventrale, das dem einzigen unpaari- A 


gen Haftorgan des 4. Stadiums ent- 


Haftorganscheibe angebracht sind. 


spricht, normal gebaut, das dorsale, 
das eine Fortsetzung entoder- 
malen Teiles des Septalstranges dar- 
stellt, schlauchformig. Offenbar hat 
sich die praorale Entodermtasche 
verhaltnismassig spat zur Bildung 
eines zweiten unpaarigen Haftorgans 
nach vorn dorsal von dem_ schon 


vorhandenen gestreckt, ohne dass es Fig. 10. Lepidosteus osseus 7,0 mm. 
Ekd ektodermale Deckschicht, End entoder- 
male Deckschicht, P pramandibulare En 
ist. Die weniger weit entwickelten todermtasche. 320/1. 


aber zu einer Abschnurung gekommen 
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des Kopfes bei der Fixierung verursacht. Hierdurch ist die Lamina terminalis 
Haftorgane haben, wenn sie ebenso lang wie breit sind, die Form einer Halb- 
kugel mit einer Grube in der Mitte. Bis auf diese Grube, die den Rest des 
ursprunglichen Lumens des praoralen Entoderms ausmacht, und von der die 
hohen Zylinderzellen ausstrahlen, ist die Oberflache von der niedrigen Deck- 
schicht des Ektoderms bedeckt. Bei den am weitesten entwickelten Haft- 
organen stehen die Zylinderzellen parallel und senkrecht zu der Oberflache, 
die hier keine oder eine nur unbedeutende Eindellung zeigt. Jedes Haftorgan 
ist durch einen schmalen Saum von der ektodermalen Deckschicht mit den 
umgebenden verbunden. Sie stehen dicht zusammen, nur ausnahmsweise durch 
die ektodermale Grundschicht voneinander getrennt. Die Zylinderzellen der 
Haftorgane sind etwa zur Halfte basal mit immer noch sehr grossen Dotter 
schollen angefullt. Der ubrige Teil der Zellen ist hyalin, Die Kerne liegen 


meistens basal, hin und wieder aber auch in der Mitte des Zellkorpers. Dasselbe 


ist schon von BEARD fur die ,,Drusenzellen“ resp. ,,Stutzzellen‘ des funktions 
fahigen Haftorgans beschrieben worden. Die Produktion eines wahrscheinlich 


schleimigen Sekrets hat bereits eingesetzt. 


7, Stadium, 6,2 mm; L. platystomus. 

Der Entwicklungsgrad von Gehirn und Hypophyse des vorliegenden etwas 
kurzeren Individuums entspricht, abgesehen von einigen Unterschieden, dem 
Stadium von L. osseus. Die von samtlichen ubrigen Stadien abweichende 


Form des Gehirns (Fig. 11) ist wahrscheinlich durch eine Zusammenpressung 
nach vorn gedruckt worden. 

Die ursprungliche bilateralsymmetrische Anordnung der Haftorgane ist im- 
mer noch erkenntlich, indem zwei grosse laterale Gruppen von einem medianen 
Streifen Ektoderm (Deck- 
schicht und Grundschicht ) 
getrennt werden. Dieser 


Streifen verlauft von dem 


dorsalen Rande der Haft- 
organscheibe bis zu dem 
einzigen medianen Haft- 
: organ, das dem ventralen 
InFundibulum 
der beiden medianen des 7. 
Stadiums von L. osseus 
H ophyse ° 
wr entspricht. In der dorsalen 
Praiorale Halfte der Haftorgan- 
Er d he . 
scheibe ist das Ektoderm 
Septalstrang 
zwischen die Haftorgane 
Fig. 11. Lepidosteus platystomus 6,4 mm é i 
Rekonstruierter Medianschnitt. 100/1. eingedrungen, sodass diese 
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sich nicht beruhren. Die Zylinderzellen samtlicher Haftorgane sind parallel 
orientiert. —- Der hintere Teil der Hypophyse hat einen etwa kreisrunden 
Querschnitt, senkt sich tief in das dicke Darmdach ein und enthalt ventral 


entodermales Material, das auf Grund mangelhafter Fixierung nicht naher be- 
schrieben werden kann. Auch die ventrale Oberflache des Infundibulum wird 
durch die Hypophyse etwas eingedriickt. Der Hypophysenstiel kann nur eine 


kurze Strecke verfolgt werden. 


8. Stadium, 6,8 mm; L. platystomus. 


Hier liegt eine eigenartige Ausbildung der Schnauze vor. Diese ist in der 
dorsalen Halfe der Haftorganscheibe durch eine mediane, tiefe Falte in zwei 
laterale Loben geteilt, die die beiden lateralen Haftorgangruppen enthalten, wel- 
che hier, wie in dem zuletzt beschriebenen Stadium, durch einen Streifen Ekto- 
derm voneinander getrennt sind. Die vorhandenen zwei medianen Haftorgane 
weichen in ihrem Bau von den ubrigen ab. Das ventrale ist sehr gross und 
streckt sich in dorsaler Richtung bis zu der Mitte der Haftorganscheibe. Das 
primare Lumen seines dorsalen Teiles ist nach vorn von einer dunnen Mem- 


gan- 


bran abgeschlossen, die eine Offnung an der ventralen Kante der Haftorg 
scheibe frei lasst. In dem hinteren Teil bildet das Lumen eine langgestreckte 
Rinne. Von diesem Haftorgan von der Oberflache verdrangt und folglich ohne 
Miundung, befindet sich das dorsale in der Fortsetzung des Septalstranges. Die 
Grosse des ventralen medianen Haftorgans hat wahrscheinlich mit sich gefuhrt, 
dass auch das Loch in dem Septum ubernormal gross geworden ist. Die eigen- 
artige Ausbildung sowohl der medianen Haftorgane wie der Haftorganscheibe 
ist wahrscheinlich als Entwicklungsanomalie zu betrachten. —- Das Lumen 
der praoralen Entodermtasche ist stark verkurzt worden, sodass diese eher 
die ‘orm einer von vorn nach hinten sich verbreiternden Rinne hat. Die Hypo- 
physe, im Querschnitt in ihrer ganzen Ausstreckung oval, hat sich etwas zu- 


sammengezogen und ist dicker geworden. 


9. Stadium, 8,3 mm; L. platystomus. 


Auch hier stulpen sich zwei seitliche Loben der Haftorganscheibe vor. Die 
mediane Falte wie auch die medianen Haftorgane entsprechen denen des zu- 
letzt beschriebenen Stadiums, nur ist das ventrale Haftorgan von normaler 
Grosse. Die praorale Entodermtasche hat ihr Lumen vollstandig verloren und 
bildet nunmehr eine langgestreckte, etwas nach hinten an Breite abnehmende 
Platte aus Zylinderepithel. Diese Platte ist im Querschnitt vorn leicht gewolbt, 
hinten dagegen gerade. Sie besteht aus hohen Zylinderzellen mit den Kernen 
in ihren basalen Teilen in zwei bis drei Reihen angeordnet. Sie grenzt sich seit- 
lich von dem umgebenden Gewebe scharf ab — oft ist die Grenze an der Ober- 
flache durch eine Rinne markiert — und ist von einem flachen Plattenepithel 
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unterlagert. Dem Bau nach han- 
delt es sich um eine Drise, die 
ich entodermale Mund- 
driuse nenne, Die Hypophyse 
hat sich noch weiter verkurzt 
und verdickt, nach vorn streckt 
sich das Hypophysengewebe et- 
was uber die Drusenplatte hin- 
aus, ihr hinteres Ende erreicht 
den hinteren Rand des Infundi- 
bulum. Ein Vergleich mit frithe- 
ren Stadien zeigt, dass die Ver- 
kuirzung vor allem das vordere 
Inde der Hypophysenanlage ge- 
Fig, 12. Lepidosteus platystomus oo ‘roffen hat. An diesem wie an 
mm. D Darmdach, EkHy ektodermale, EnHy dem _ hinteren Ende zeigen die 


entodermale Komponente der Hypophyse, J In- 
fundibulum. 320/T1. 


Kerne keinen scharfen Umriss, 


was als Ausdruck einer ein- 


setzenden Histolyse aufgefasst werden kann. Das Darmdach, in dessen Epi- 


thel die Hypophyse eingesenkt liegt, ist dunner geworden und besteht aus 
zwei Zellschichten. Unter der Hypophyse befindet sich nur eine Zellschicht, 
die eine sehr dunne Membran bildet. 

Auf eine eingehende histologische Beschreibung der Hypophysenanlage 
dieses Individuums verzichte ich, da ein anderer sehr gut fixierter — Em- 
bryo vorliegt, der sich hinsichtlich der Entwicklung der Hypophyse auf dem- 
selben Stadium befindet. Die praorale Entodermtasche entspricht dagegen ihrer 
Entwicklung nach dem 7. Stadium. — Die Hypophysenanlage ist mit Aus- 
nahme ihrer Enden von der oben beschriebenen dunnen Entodermmembran 
unterlagert (lig. 12). An den Enden geht das Gewebe der Anlage unvermittelt 
in das Entoderm uber. In dem vorderen Viertel und an dem hinteren Ende 
fehlt den Zellen jegliche regelmassige Anordnung, In dem dazwischenliegen- 
den Gebiet stehen die meistens etwas gestreckten Kerne an der dorsalen und 
seitlichen Oberflache dicht zusammen in einer Schicht, mit ihren Langsachsen 
mehr oder weniger senkrecht zur Oberflache, ventral dagegen in zwei Schich 
ten mit der Langsachse der Kerne senkrecht zur Medianebene. Im Inneren ist 
keine regelmassige Anordnung vorhanden, hier und da befinden sich aber 
grossere zusammenhangende Massen, die sich mit dem Zellplasma uberein- 
stimmend farben und auf eine Degeneration gewisser Zellelemente hindeuten. 
Die Form und Anordnung der Kerne gibt die der Zellen wieder, die aber we- 
niger distinkt hervortreten. Das reichliche Vorhandensein von Dotterschollen 
in gewissen Zellen lasst diese als entodermal erkennen. Solche Zellen finden 


sich I) immer noch hier und da vereinzelt zwischen den sonst dotterfreien Zel- 
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HAFTORGAN UND HYPOPHYSE BEI LEPIDOSTEUS : 

len und stellen die erste entodermale Komponente dar, 2) als 

eine zwei Zellen dicke ventrale zusammenhangende Schicht in dem mittleren 

Drittel der Hypophysenanlage (lig. 12). Diese Zellen sowie ihre Kerne sind 

senkrecht zu der Medianebene gestreckt und machen die zweite ento- 

dermale Komponente der Hypophysenanlage aus. — Die Basalmem- 

bran, die die Oberflache der Hypophysenanlage bedeckt, fehlt an deren beiden 
Ienden. 


10. Stadium, 9,3 mm; L. platystomus. 


Is sind zwei mediane Haftorgane vorhanden, von denen das dorsale die 
Fortsetzung des Septalstranges darstellt (Fig. 13). Der jetzt sehr lang aus- 
gezogene, dunne Septalstrang hat den Zusammenhang mit der entodermalen 
Munddruse verloren, die sich hier wie die Haftorgane dunkelblau farbt. Die 
Hypophyse hat sich stark verdickt und verkurzt und ist demzufolge spindel- 
formig geworden. Sie liegt mit ihrem mittleren Teil (lig. 14b) tief in den 
Bodenteil des Infundibulum eingesenkt und wolbt auch das Munddach etwas 
nach unten, das zwar hier dunner als seitlich der Hypophyse ist, jedoch aus 
zwei Zellschichten besteht. Ein Querschnitt durch den mittleren Teil (Tig. 
14b) zeigt hier distinkte, stark zusammengedrangte, meistens ovale Kerne, 
die etwa quer zur Oberflache, einer ausserst dunnen Basalmembran, gestreckt 
sind. In einem medioventralen Gebiet, das ungefahr ein Sechstel der Schnitt- 
oberflachen umfasst, sind die Kerne bedeutend kleiner und senkrecht zu1 
Medianebene gestreckt. Dies sind die Kerne der oben beschriebenen entoder- 
malen Zellen, die sich allerdings nicht mehr durch ihre Dotterschollen aus- 
zeichnen. Sowohl das Infundibulum wie das Munddach sind mit einer starken 
Basalmembran versehen. Ein Querschnitt durch die beiden [:ndteile der Hypo- 
physe (lig. 14a) zeigt ein ganz anderes und verschwommeneres Bild. Die 
kromatischen Bestandteile 
der Kerne sind mehr oder Epiphyse 
weniger aufgelost und das 
Gewebe aufgelockert. Die 
Oberflache des Organs ist 
rauh, eine Basalmembran 
nicht vorhanden. Diese fehlt ee 
auch der dem hinteren Ende 


der Hypophyse angrenzen- 


den Oberflache des Infun- Ge ‘ate Infundi- 


bulum 


dibulums, sowie dem dem Hoftorgane 


vorderen Ende der Hypo- 
re oftta Septalstranc Entodermale 
physe anhaftenden [nto 


derm. Offenbar liegt in den ™ 
lerm - Fig. 13. Lepidosteus platystomus 9,3 mm. 


beiden Enden der Hypo- Rekonstruierter Medianschnitt. 62/1. 
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Fig. 14. Lepidosteus platystomus 9,3 mm. 4 Arteria carotis interna, D Darm- 
dach, EkHy ektodermale Hypophysenkomponente, EnHy entodermale Hypophysenkompo- 
nente, G Gefass, J Infundibulum. 320/1. 


physe eine Histolyse vor, die sogar auf die Basalmembran der benachbarten 
Epithelien tbergreift und zu der Verkiirzung des Organs beigetragen hat. 
\uch die Basalmembran des gegen das hintere Hypophysenende grenzenden 
Entoderms ist zwar vorhanden, jedoch sehr verschwommen. Blutgefasse sind 


in diesem Stadium mit der Hypophyse in Beziehung getreten. 


11. Stadiu m, 10,1 mm; L. platystom us 


Dieses dem zuletzt beschriebenen sehr ahnliche Stadium unterscheidet sich 
hauptsachlich durch die kleiner gewordene entodermale Munddrutse, die zu 
degenerieren anfangt. Dieser Vorgang ist am auffalligsten am vorderen Rand 
der Drusenplatte, deren Platz sehr bald von der Epidermis durch starke Proli- 
feration eingenommen wird. Degenerationserscheinungen machen sich auch in 


dem sehr dunnen Septalstrang geltend, dessen Hullschicht starker geworden ist. 


12. Stadium, 11,0 mm; L. platystomus 


Die Haftorgane sind in derselben Weise angeordnet wie in den beiden vori- 
gen Stadien. Sie erheben sich jetzt als Papillen uber die Oberflache der Haut. 
Die Drusenzellen sind bis zu dem basal gelegenen Kern vollgestopft mit Se- 
kretkugelchen. Die Kerne der schlanken Stutzzellen liegen, wie von BEARD 
angegeben, in der Mitte der Zelle. An der Oberflache des Septalstranges hat 
sich die basalmembranahnliche Deckschicht sehr verstarkt und faserige Struk- 
tur angenommen. Die degenerierte entodermale Munddruse ist bis auf ihre 
hintere Halfte reduziert und durch eine dicke Epidermis ersetzt. Das Gewebe 
zwischen der genannten Druse und der Hypophyse hat sich stark gestreckt 


(Fig. 15), sodass diese beiden Organe in grossem Abstand voneinander liegen. 
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HAFTORGAN UND HYPOPHYSE BEI LEPIDOSTEUS 
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Fig. 15. Lepidosteus platystomus 11 mm. Rekonstruierter Medianschnitt. 62/1 


Die Hypophyse hat sich weiter abgerundet. [hr hinteres Ende zeichnet sich 
durch geringere Farbbarkeit als der mittlere Teil aus. Das vordere Ende ist 
sowohl an dem Infundibulum wie an dem Darmdach, das hintere nur an dem 
Infundibulum befestigt. Der Zusammenhang mit dem Entoderm liegt kurz 
hinter dem vorderen Ende und wird von dem entodermalen Material der Hypo- 
physe vermittelt. Dieses Material streckt sich aber auch weiter nach hinten. 
Mesenchym fangt an zwischen der Hypophyse und dem Darmdach einzu- 


dringen. 


13. Stadium, 12,0 mm; L. platystomus. 


Wahrend der Schnauzenteil des Kopfes in den friheren Stadien hoher als 
breit war, zeigt er hier, wo er sich in die Lange zu strecken beginnt, grossere 
Breite als Hohe. Die Anordnung der Haftorgane ist dieselbe wie fruher, es 
ist jedoch nur ein einziges medianes Haftorgan vorhanden. Als Rudimente 
weiterer Haftorgane konnen vielleicht mit Schleim gefullte Kanale, die in 
der Verlangerung des Septalstranges die Epidermis durchziehen, angesehen 
werden. Der Septalstrang ist immer noch vorhanden. Bei einem Individuum 
von 12,3 mm Lange, das im tbrigen mit dem vorliegenden ubereinstimmt, ist 
sein hinterer Teil aufgelost. Die entodermale Munddruse ist vollstandig durch 


Epidermis ersetzt worden. Die Hypophyse wird durch einwachsendes Mesen 


chym bis auf das vordere Ende von dem Entoderm hochgehoben. Die Unter- 


seite senkt sich in geringem Abstand von dem vorderen Ende durch ein Loch 
in dem Mesenchym bis zu dem Entoderm (,,subhypophysial cells‘*, HOLMGREN 
1931) herunter. Hier liegt also ein entodermaler, sekundarer Hypo- 


physenstiel vor. In dem Mesenchym hat sich rings um die Hypophyse 
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ein Deckknochen, das Parasphenoid, gebildet, das, wie auch von HAMMARBERG 
(1937) angegeben wird, von einem Loch durchbrochen ist. Spater schliesst sich 
dieses Loch, und die Hypophyse verliert jegliche Beziehung zu dem Munddach. 

Die vordere Verbindung der Hypophyse mit dem Infundibulum ist ver- 
schwunden, nur die definitive hintere besteht. Hier hat sich das Aussehen des 
Infundibulumgewebes verandert. Ein Lumen ist in der Hypophyse noch nicht 


entstanden. 


Zusammenfassung 


Die Haftorgane entstehen bei Lepidosteus, wie von REIGHARD 
und PHELPS (1908) angegeben, aus dem praoralen Entoderm. Dieses macht 
fruh in der Entwicklung Decke-, Vorder- und Seitenwande einer grossen 
Kopfdarmhohle aus. Im Zusammenhang mit der Entstehung der Kopfbeuge 


wird die vordere Wand dieser Hohle nach hinten geklappt und dadurch zum 


Boden des praoralen Entoderms, das sich senkrecht zur Langsachse des Tieres 


_streckt und einen kleinen medianen und zwei langgestreckte laterale Divertikel 
ausbildet. Letztere strecken sich nach dorsal und vorn, biegen dann medio- 

entral um. Spater werden sie nach hinten gedruckt und bilden an der vorderen 
Seite des Kopfes zwei Spiralen in einer etwas nach vorn geneigten Ebene. 
Das praorale Entoderm zerfallt in 30—35 Blasen, die anfangs seine urspring- 
liche Anordnung genau wiedergeben. Als Rest des praoralen Entoderms bleibt 
hinten eine mediane, nach vorn blind geschlossene Tasche, die praorale 
Kk ntodermtasche, bestehen. Wenn Mesenchym aus dem _ praoralen 
Entoderm uberhaupt gebildet wird, durfte dieser Vorgang in keinem grosseren 
Umfang vor sich gehen. Die Blasen stellen die Anlagen der Haftorgane dar. 
Sie durchbrechen das Ektoderm, 6ffnen sich nach aussen und bilden sich in 
papillentormige, schleimabsondernde Driisen um, wie von BEARD beschrieben. 
Unter den Haftorganen gibt es I—2 unpaarige, die median ventral liegen; die 
ubrigen sind, abgesehen von einigen Unregelmassigkeiten, paarweise angeord- 
net. Die praorale Entodermtasche, die oft eine zeitlang mit dem dorsalen der 
‘beiden unpaarigen Haftorgane durch einen Gewebestrang in Verbindung steht, 
‘bildet sich in eine Drusenplatte, die entodermale Munddruse, um. Diese fangt 
‘friuh an zu degenerieren, und an ihre Stelle tritt Epidermis. BEARD bezeichnet 
‘die Drusenplatte als medianes Haftorgan und gibt irrtumlicherweise dafur 
denselben Entwicklungsmodus wie fiir die Haftorgane an. Diese degenerieren 
viel spater als die entodermale Munddruse. An Individuen von 18 mm Lange 
findet man entweder degenerierende Haftorgane, oder diese sind bereits ganz 
verschwunden. Bei der Degeneration werden die von Epidermis tuberwachsenen 
Haftorgane von Mesenchymzellen (Phagozyten) invadiert und verschwinden, 
ohne eine Spur zu hinterlassen. 


Die Hypophysenanlage, die aus der Grundschicht des Ektoderms 
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gebildet wird (VEIT 1924), entsteht in unmittelbarer Nahe des Neuroporus 


und treibt sich wie ein Keil zwischen Gehirn und praorales Entoderm 


gegen 


das Infundibulum hinein. Allem Anschein nach werden Zellen, die dem 
praoralen Entoderm entstammen, bei dieser Bewegung mitgerissen und kon; 
nen in spateren Stadien unter den ektodermalen Zellen als erste entoder; 
male Komponente der Hypophysenanlage durch ihren Gehalt an Dotter- 
schollen erkannt werden. Die Hypophysenanlage gelangt als langgestreckter 
Gewebestab, der mit der Neuroporusgegend durch einen anfangs als Septum 
ausgebildeten, ektodermalen primaren Stiel in Verbindung steht, 
bis an die vordere Wand des Infundibulum. Dieses wird im Zusammenhang 
mit Formveranderungen des Gehirns rostral bis iber die Hypophysenanlage ver; 
schoben, die mit dem unterliegenden Entoderm innig verbunden ist. Es kann 
festgestellt werden, dass eine zweite entodermale Komponente 
dem mittleren Teil der Hypophysenanlage angeschlossen wird. Dieses Material 
kann in spateren Stadien wiedererkannt werden. Ob die erste entodermal¢ 
Komponente der Hypophysenanlage an dem Aufbau des Hypophysengewebes 
teilnimmt, oder ob sie degeneriert, konnte nicht entschieden werden. Bei der 
Verkurzung der Hypophysenanlage spielt wahrscheinlich eine Degeneration 
ihrer Endteile eine Rolle, wobei auch die Basalmembran des angrenzenden In- 
fundibulumepithels aufgelost wird. An dem hinteren Ende der Hypophyse wird 
hierdurch die definitive Verschmelzung mit dem Infundibulumgewebe ein; 
geleitet. Das Infundibulum bildet wieder eine Basalmembran in der Gegend 
des vorderen Hypophysenendes, das auch lange nachdem die Hypophyse durch 
Mesenchym von dem Darmdach hochgehoben ist, durch einen entoderma- 
len sekundaren Stiel mit diesem verbunden bleibt. Erst mit der vol- 


len Ausbildung des Parasphenoids hort dieser Zusammenhang auf. 


DISKUSSION. 


Larvale Haftorgane sind bei einer grossen Anzahl von niederen Wirbel- 
tieren, ausser bei Le pidosteus bei Amia, Polypterus, Acipen- 
ser, einigen Teleostei, Dipnoi und Amphibien, bekannt. Wenden 
wir uns zunachst den ,,Ganoiden“ zu. Die Entwicklung dieser Organe ist bei 
Amia von PHELPS (1899), EYCLESHYMER und WILSON (1908), REIGHARD 
und PHELPs (1908) beschrieben worden. Folgende Darstellung wird von den 
letztgenannten Autoren gegeben: Ein unpaariger Kopfdarm bildet drei dor- 
sale Divertikel, von denen ein medianer kuppelformig ist, die zwei lateralen 
langgestreckt, mit engem Lumen versehen sind und sich dorsal nach hinten 
strecken. Der mediane Divertikel lost sich in Mesenchym auf, die beiden 
lateralen verlieren ihren Zusammenhang mit dem Vorderdarm und jeder zer 


fallt in 6 bis 10 geschlossene Blasen, die je eine Mundung auf der Oberflache 
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erhalten. Die voll ausgebildeten, becherformigen Haftorgane bestehen aus 
hohen sekretorischen Zylinderzellen. Sie liegen auf der Vorderseite des Kopfes 
dorsal von dem Mund in zwei lateral gebogenen Wilsten, die dorsal sich 
median beruhren, ventral dagegen weit auseinander stehen. In spateren Stadien 
werden sie von Epidermis uberwachsen und degenerieren. 

Bei A mia ist auf Grund der Lage der Einmundungsstelle des Stomodaums 
in den Kopfdarm unmittelbar vor dem medianen Divertikel letzterer mit dem 
ganzen medianen Teil des praoralen Entoderms bei Le pidosteus homo- 
log. Da der mediane Divertikel bei Amia zu Mesenchym zerfallt, fehlen folg- 
lich hier die bei Le pidosteus in grosser Anzahl vorhandenen medioven- 


tralen Haftorgane. 


Uber die Entwicklung der Haftorgane bei Poly pterus berichtet KERR 


(1907): Der Kopfdarm differenziert sich in zwei dorsale Divertikel, die sich 
allmahlich vollkommen yon dem Darm abschniren und mit dem aufliegenden 
Ektoderm zusammenwachsen. An der Verwachsungsstelle wird die Blase dunn 
und zerreisst, sodass das Lumen eine Mundung nach aussen erhalt. Das aus- 
gebildete Organ besteht aus hohen Zylinderzellen mit Drisenfunktion in zwei 
anfangs seitlichen Leisten angeordnet, die spater hinter die Mundoffnung 
rucken. Die Haftorgane werden schliesslich von Ektoderm uberwachsen. Blut- 
gefasse dringen ein und losen die Organe auf. Leider fehlen nahere Angaben 
uber den Rest des Kopfdarmes. 

Bei Acipenser ist die Entwicklung des Haftorgans von v. KUPFER 
(1893), SAVADSKY (1912), HOLMGREN (1931) und NEUMAYER (1932) stu- 
diert worden, Dieses ist entodermalen Ursprungs,' und seine erste Anlage be- 
findet sich als sichelformige, dicke Platte aus hohen Zylinderzellen vor dem 
Gehirn. Diese Platte geht nach hinten in das Darmdach uber, wird nach vorn 
allmahlich «dunner und endigt mit einer Kopfdarmtasche an dem Ort der 
Stomodauminvagination. Im Zusammenhang mit einer spateren Abschnurung 
des Vorderendes des Embryos von dem Dotter gelangt diese Platte mit Ekto- 
derm bedeckt an die Unterseite des Kopfes. Sie hort vorn ohne jeglichen Zu- 
sammenhang mit anderen entodermalen Bildungen auf, geht aber hinten in das 
Darmdach uber. Wie diese Veranderung vor sich geht, was fur einen Ver- 
gleich mit den oben behandelten Formen von grosstem Interesse ware, lasst 


h nicht mit Sicherheit aus den vorliegenden Arbeiten ersehen, SAVADSKY 


(S. 367) schreibt: ,,Man konnte es sich vorstellen — - dass auch beim 
Acipenser der Haftapparat als ein paar Auswuchse des Kopfdarmes nach 
aussen tritt. Die eine Wand dieses Sackes konnte obliterieren und der Hohlung 
des Sackes einen Ausgang nach aussen Offnen.“‘ Jedoch ,,das Entoderm bildet 
hier keine Falte, sondern zieht sich an die Oberflache des nach vorn und auf- 
warts wachsenden Kopfes“. Eine wirkliche Deutung dieses Vorganges gibt 

1 vy. KupFER und NEUMAYER, die keine jungeren Stadien untersucht haben, halten es fur 
ektodermal. 
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SAVADSKY nicht. Seine Abbildungen kénnen zu folgenden Vorstellungen An- 
lass geben. Anstatt eine Falte zu bilden, lost sich die vordere entodermale Fort- 
setzung der Haftorgananlage von dieser bei Beginn der Stomodaumbildung 
ab, und ihre freie Kante wird der Haftorgananlage entlang nach hinten ver- 
schoben. Das weitere Schicksal dieses Entoderms lasst sich aber nicht fest- 
stellen. HOLMGREN (1931), der vor allem die Hypophysenentwicklung stu- 


dierte, beschreibt diese durchgreifende Veranderung des Haftorgans folgen- 


dermassen: ,,... the roof of the ectodermal gut steal to the ventral surface of the 
adhesive organ obliterating the lumen of the entodermal foregut and clothing 
the organ ventrally with an ectodermal layer belonging to the mouth invagina- 
tion’. — Leider fehlen die uns hier interessierenden Stadien in dem Aci- 
penser-Material des Zootomischen Instituts. Beim Durchmustern dieses 
Materials konnte ich jedoch feststellen, dass das, was v. KUPFER (1893) und 
NEUMAYER (1932) auf ihren Abbildungen als Anlage des Haftorgans be- 
zeichnen, dichtes Mesenchym ist, das sich vor dem Gehirn zwischen das 
Ektoderm und die wirkliche Anlage des Haftorgans geschoben hat und von 
der Hypophysenanlage durchzogen wird (vgl. auch SAVADSKY 1912, Fig. 4). 

In der weiteren Entwicklung wachst bei Aci penser die Grundschicht des 
Ektoderms unter die entodermalen Zellen des Haftorgans hinein, das durch 
Verschwinden des tberdeckenden Ektoderms frei an die Oberflache als eine 
grossere Platte vor den Mund zu liegen kommt, Die Platte wird in zwei, mit 
je zwei Erhohungen versehene Halften geteilt. Der hierauf folgenden Vier- 
teilung durfte allerdings keine grossere Bedeutung zukommen, da sie durch die 
in dem unterliegenden Ektoderm sich entwickelnden Tentakel bedingt wird. 

Die hier gegebene Ubersicht zeigt weitgehende Ubereinstimmung zwischen 
Lepidosteus und Amia; bei ersterem wird allerdings das ganze pra- 
orale Entoderm zu Haftorganen (und entodermaler Munddruse), wahrend 
dies nur fur einen Teil des praoralen Entoderms bei A mia zutrifft. Leider 
ist das Verhalten des praoralen Entoderms bei Polypterus und Aci- 
penser fur eingehendere Vergleiche ungenugend bekannt. Dass es sich hin- 
sichtlich der Haftorgane aller dieser ,,Ganoiden‘’ um homologe Organe han- 
delt, durfte ber jedem Zweifel stehen. 

Larvale Haftorgane sind nur bei ganz wenigen Teleostei, Hydro- 
cyonoides (Sarcodaces) odoe, Hyperopisus bebe (BUDGET 
1907) und Pterophyllum eimekei (LIEBERKIND 1931) beschrieben 
worden. Auf Grund von Beobachtungen an dem von BUDGET angegebenen 
Fundort kommt SVENsson (1933, S. 91I—94) zu der Auffassung, dass es sich 
um Tilapia melanopleura und nicht um Hyperopisus bebe 
handelt. Die Haftorgane liegen vor dem Munde; ihre Entwicklung ist aber 
nicht erforscht. 

Bei den Dipnoi (Protopterus, Lepidociren), sind auf der 
Unterseite des Kopfes Haftorgane ektodermaler Herkunft zu finden (KERR 
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1900, 1910). Auch die Haftorgane der Amphibien werden ektodermal 
angelegt (LIEBERKIND 1937, wo auch die 4ltere Literatur zu finden ist). Sie 
liegen als Balancer ebenfalls ventral und kaudal von dem Mund. Ausserdem 
ist bei Pleurodeles ein frontales Haftorgan nachgewiesen (LIEBERKIND 
1937), das eine Fortsetzung des Frontalorgans bildet. Es liegen also bei nie- 
deren Vertebraten Haftorgane zweierlei Art vor, die einander morphologisch 
nicht entsprechen, da sie verschiedenen Ursprungs sind (vgl. KERR, 1919, und 
I'RANKENBERGER, 1927, die trotzdem an einer Homologie festhalten wollen). 

Einige Versuche, die Haftorgane von Polypterus und Amia mit 
Mesodermderivaten anderer Tiere zu homologisieren, liegen vor. REIGHARD 
und PHELPs wie auch spater VAN WIJHE (1914) vergleichen die paarigen 
Kopfdarmdivertikel von Amia mit dem linken der vorderen Entoderm- 
sackchen HatscHecks bei Amphioxus. Diese vordersten Darmaus- 
stulpungen waren schon von NEAL (1898). mit den PLattrschen Blasen der 
Selachier homologisiert worden. In diesen Mesodermblasen sehen REIGHARD 
und PHELPs ein Rudiment eines Haftorgans derselben Art wie die von 
Amia. KERR (1907) ist dagegen geneigt, die Haftorgananlagen von Po- 
ly pterus den pramandibularen Somiten anderer Wirbeltiere gleichzusetzen. 
Diese letzte Auffassung kann fur Amia und Acipenser nicht zutreffen, 
weil typische pramandibulare Somiten hier neben den Haftorganen vorhanden 
sind. HOLMGREN (1940) weist ferner bei Squalus nach, dass der Musculus 
obliquus inferior, wie auch teilweise die Trabeculae, der PLattschen Blase 
entstammt, die folglich eine rudimentare Somite darstellt. Damit ist auch die 
Anschauung von REIGHARD und PHELPs hinfallig. Homolog mit den Haft- 
organanlagen der ,,Ganoiden** kann folglich bei dew Selachiern nur der 
vorderste Teil des praoralen Entoderms, die Pramandibularzellmasse DoRNs 
(1906) sein. Diese teilt sich spater in einen vorderen und einen hinteren Teil. 
Der vordere, die CHIARRUGIsche Blase (DORN 1906), breitet sich seitlich aus 
und umfasst ventrolateral das Gehirn (HOFFMANN 1896, S. 253, HOLMGREN 
1940, S. 57), wahrend der hintere als medianer Zellstrang CHIARRUGIs Blase 
mit dem Rest des praoralen Entoderms verbindet. Sowohl ihre Lage wie seit- 
liche Ausbreitung stutzen eine Homologisierung von CHIARRUGIs Blase mit 


den Haftorgananlagen der ,,Ganoiden“.? Wir kommen unten (S. 130) bei der 


Besprechung der Hypophysenentwicklung bei den Selachiern auf diese 


Verhaltnisse zuruck. Auf die oben wiedergegebenen Versuche, Vergleiche mit 
Amphioxus anzustellen, wird nicht eingegangen. 

Bei den ,,Ganoiden™ ist die Anlegung und Entwicklung der Hypophyse von 
Amia und Acipenser bisher bekannt. Untersuchungen an A mia liegen 

1 Savapsky glaubt aus den Abbildungen Kerrs auf einen entodermalen Ursprung 
dieser Haftorgane schliessen zu konnen. 

2 Allerdings gibt Ho_mGrEN (1943, S. 6, Fussnote) an, dass ,,the premandibular mass 
of Dorn also seems to have something to do with the development of the trabecular 


rudiment“ 
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von DEAN (1896), PRATHER (1900), REIGHARD und Mast (1908), SMITH 
(1914) und DE BEER (1923) vor. Nur die von REIGHARD und Mast und DE 
3EER untersuchten Stadien sind jedoch jung genug, um tiber die Herkunft 


der Anlage Aufschluss geben zu kénnen. Die Anlage der Hypophyse entsteht 


aus der Grundschicht des Ektoderms in engstem Zusammenhang mit dem 
Neuroporus als solide Gewebemasse, die zwischen das Gehirn und praorale 
EKntoderm eindringt. Ihre Verbindung mit dem Neuroporusgewebe geht ver- 
loren, und die langgestreckte Anlage gelangt allmahlich zwischen das Infundi- 
bulum und das Darmdach, wo die kurze, leicht ovale Form schliesslich zu- 
stande kommt. REIGHARD und Mast unterstreichen besonders, dass die Hypo- 
physenanlage sich nie mit dem Entoderm vereinigt. Im Gegensatz hierzu be- 
tont SMITH (1914), dass von dem ersten Erscheinen der Hypophysenanlage 
an eine solche und zwar sehr innige Vereinigung vorliegt, bei deren Auflosung 
»— — — the flattened cells of the deeper layer of the entoderm become se- 
parated from the pharynx and enter into the formation of the hypophysis". 
Die Feststellung war mit grossen Schwierigkeiten verbunden: ,,It is only by 
identifying them (die Entodermzellen) at the latest possible stage by their 
staining reaction and then by their position and relation that it can be said 
with considerable probability, that they do enter into the formation of the 
adult hypophysis.““ Auch DE BEER (1923) hebt die schon in fritheren Stadien 
auftretende Schwierigkeit hervor, die Grenze zwischen Hypophysenanlage und 
Entoderm zu erkennen, und diese innige Vereinigung scheint auch in spateren 
Stadien (von 6 mm Lange) zu bestehen: ,,[In many cases the limiting mem- 
brane of the gut-roof appears to be continous with that of the hypophysis, 

but I believe it to be without significance and due to the close 
apposition of the hypophysis to the gut-roof.“* Obwohl pe BEER die Angabe 
SMITHs uber eine entodermale Komponente der A mia-Hypophyse citiert, 
nimmt er zu der Frage keine Stellung, was evt. darauf beruht, dass er das ent- 
scheidende Stadium nicht untersucht hat. 

Bei Acipenser haben sich v. KuprFER (1893, 1906), SAVADSKY (IQI2), 
SEWERTZOFF (1928), HOLMGREN (1931) und NEUMAYER (1932) mit der Ent- 
wicklung der Hypophyse befasst. Von diesen haben nur SAvADsky und Hotm- 
GREN ftir die Entscheidung der Herkunft der Hypophyse gentigend junge 
Stadien untersucht. Die Hypophysenanlage entsteht als eine Verdickung der 
Grundschicht des Ektoderms in der Nahe des Processus neuroporicus.' Sie 
ist ventrokaudal gerichtet, verbindet sich frith mit gewissen entodermalen Zel- 
len an dem hinteren Rand der Haftorgananlage (,,Subhypophysial cells", 
HoLMGREN 1931) und dringt zwischen Gehirnboden und Darmdach ein, wo 
sie unter dem Hypothalamus eine langgestreckte Zellmasse bildet, die mit dem 
frontalen Kopfektoderm durch einen Zellstrang verbunden ist. Dieser Hypo- 


1 HoLMGREN (1931) fasst die Hypophysenanlage als Teil einer grossen unpaarigen 
Riechplacode auf, aus der auch die paarigen Geruchsorgane hervorgehen. 
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physenstiel verschwindet, die Hypophysenanlage wird verktrzt und dicker, 
rundet sich ab und bildet ein Lumen aus. Die Verbindung mit den subhypo- 
physialen Zellen bleibt wahrend der ganzen Zeit bestehen und wird als ento- 
dermaler Stiel erhalten, auch nachdem die Hypophyse von dem Entoderm 
hochgehoben worden ist. 

Die frihe Entwicklung von Polypterus ist nicht bekannt. In einer 
schon verhaltnissmassig weit entwickelten Larve beschreibt KERR (1907) die 
Hypophyse als ,— — — a short saccular structure opening on the ventral 
side of the head—on what will later become the roof of the buccal cavity or 


stomodaeum‘. Es liegt offenbar hier ein anderer Entwicklungsmodus der 


Hypophyse als bei den tibrigen ,,Ganoiden‘ vor. Diese zeigen grosse Uber- 


einstimmung vor allem in folgenden Punkten: 1) Die Hypophysenanlage ent- 
stammt der Grundschicht des Ektoderms der Neuroporusgegend und dringt 
zwischen Gehirnboden und Darmdach ein. 2) Typisch fur ein gewisses Ent- 
wicklungsstadium ist die stark gestreckte Form. 3) Die Anlage verbindet sich 
innig mit dem unterlagernden Entoderm. 4) Eine entodermale Komponente 
der Hypophysenanlage ist bei den Holostei nachgewiesen worden. — Der 
langgestreckten Form der Hypophysenanlage dirfte modglicherweise phyle- 
tische Bedeutung zukommen, Dass entodermale Komponenten der Hypophy- 
senanlage einverleibt werden, steht fur Lepidosteus fest und ist fur 
Amia sehr wahrscheinlich. Ob sie aber auch in der Hypophyse des er- 
wachsenen Tieres vorhanden sind oder durch Degeneration ausgeschaltet wer- 
den, lasst sich nicht entscheiden. GREGORY (1902) kommt im Gegensatz zu 
vielen anderen Untersuchern zu dem Ergebnis, dass die Hypophyse auch bei 
Teleostei eine entodermale Anlage enthalt. Auch bei gewissen Marsupia- 
liern nimmt das Entoderm an dem Aufbau der Hypophysenanlage teil (PAR- 
KER 1917). Dasselbe wurde von PFEIFFER (1925) und Lups (1929) fur 
Anas behauptet, konnte aber von FRIEDEMANN (1934) nicht bestatigt wer- 
den. Wie wir sehen, nehmen die ,,Ganoiden“ in dieser Hinsicht keine Sonder- 
stellung ein (vgl. auch unten S. 130). 

Alle iibrigen Gnathostomier zeigen einen anderen Entwicklungsmodus der 
Hypophyse als die ,,Ganoiden‘*. Die epidermale Hypophysenanlage entstammt 
nicht der Neuroporusgegend, sondern entsteht in der ektodermalen Mundbucht 
als RatHKEsche Tasche (Elasmobranchii, Amniota) oder ausser- 
halb und dorsal von dieser, aber immerhin in verhaltnismassig grossem Ab- 
stand von dem Neuroporus (Teleostei, Amphibia). Die Amphibien 
stellen hier ein vermittelndes Glied dar, da die Hypophyse nicht so sehr weit 
von dem Neuroporus angelegt wird, und die Anlage wie bei den ,,Ganoiden“ 
zwischen Gehirnboden und Darmdach eindringt. Andererseits fuhren 
Cryptobranchus mit einer soliden Wucherung des Mundektoderms 


(GRENELL 1939) und Hypogeophis mit einer RatuKeschen Tasche in 
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der Mundbucht (Markus und LauBMANN 1925, LAUBMANN 1926) zu den 
Verhaltnissen bei den Amniota iber. 

Die Tatsache, dass die Hypophyse bei den meisten Gnathostomiern sich 
innerhalb des Stomodaums entwickelt, fiihrte STENDELL (1914) zu der Auf- 
fassung, hierin urspriingliche Verhaltnisse zu sehen. Hiergegen weist DE BEER 
(1923) darauf hin, dass in den Fallen, wo die Hypophyse sich in dem Sto- 


modaum entwickelt (Selachii, Amniota) starke Entwicklung des Vor- 


derhirns und der Kopfbeuge vorliegt, wahrend bei Teleostiern und Amphibien 


urspringlichere Verhaltnisse, d. h. geringere Entwicklung des Vorderhirns 
und der Kopfbeuge, vorhanden sind, wodurch auch die Hypophysenentwick- 
lung urspriinglichere Ziige zeigen kann (vgl. auch ALLIS 1931). 

Im Vergleich zu den Verhaltnissen bei den ,,Ganoiden‘’ (und Amphibien) 
wird die Hypophyse bei den Elasmobranchiern sehr spat, und zwar erst nach 
dem Durchbruch des Mundes, angelegt (HOFFMANN 1896, HALLER 1898). 
Irgendwelche zur Bildung der Hypcephyse fithrenden, aber vor dem Erscheinen 
der RatHKEschen Tasche ablaufenden Vorgange, sind bis jetzt nicht bekannt. 
Die fruhe Entwicklung des vorderen Teils des Kopfes von Sqalus wurde 
von Piatt (1891) und HorrMann (1896) beschrieben. In dem Stadium, in 
dem der Kopf bei Sqalus beginnt, sich von dem umgebenden Blastoderm 
abzufalten, und die Neuralplatte immer noch vollkommen flach ist, streckt sich 
der Urdarm bis zu der vordersten Spitze des Embryos, wo er ,,in close con- 
tact with the ectoderm“ liegt (PLatr 1891). Das Entoderm und das Ektoderm 
liegen hier so dicht aneinander, ,,dass ihre Grenzen auch bei Anwendung der 
starksten Vergrosserungen mit Bestimmtheit nicht zu sehen sind“ (Horr- 
MANN 1896, S. 248, Taf. V, Fig. 54). Schon bevor die Seitenteile der Medullar- 
platte sich hochbiegen zur Bildung des Medullarrohres, fangt die Medullar- 
platte in dem vorderen Teil des Embryos an, sich zu senken. Dementsprechend 
werden die Zellen des unterliegenden Urdarmes dicht aufeinander gedrangt, 
dessen Lumen allmahlich verschwindet. Diese Veranderungen fihren dazu, 
dass der Urdarm in einem spateren Stadium sich als solider Zellstrang unter 
der Medullarwand bis zum unteren Rand des Neuroporus fortsetzt, mit dem 
er in kontinuierlicher Verbindung geblieben ist. An dem Ubergang des Zell- 
stranges in den hohlen Urdarm findet sich median die Zellmasse, die spater 
die Kommissur der pramandibularen Somiten bildet. Auch diese Zellmasse liegt 
dem Ektoderm so dicht an, dass keine Grenzlinie zu finden ist, und nach 
HorrMann (1896) wird die Hypophyse an dieser Stelle spater angelegt. Die- 
ses Gebiet wird eingehend in einem spateren Stadium (4,5 mm) von HALLER 
(1924) an einem Rochenembryo beschrieben. Die Rachenhaut ist noch nicht 
durchbrochen. Der Zellhaufen, dem die Pramandibularhohlen seitlich aufsitzen 
und der spater bei Squalus zu der Pramandibularkommissur wird, hangt 
immer noch eng mit dem Ektoderm zusammen. Der vorderste Teil des Stomo- 
daums, aus dem die RATHKEsche Tasche entsteht, liegt rostral von dieser Be- 
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festigungsstelle (HALLER, S. 121, lig. 13). 
Bei der weiteren Entwicklung l6st sich gleich- 
zeitig mit der Ausbildung der RatuKeschen 
Tasche die Zellmasse der Pramandibularhoh- 
Medullarplatte 


Entoderm 


len von dem Ektoderm ab, und die Lichtung 
der Kommissur entsteht. Hierzu soll noch be- 
merkt werden, dass nach HALLER die 
eigentliche Hypophysenanlage 


Pramandibular aus der rostralen Wand der 
zellmasse 
Tasche hervorgeht. Auch die Darstellung 
Fig. 16. Scyllium canicula 
2,5 mm, Rekonstruierter Median WOERDEMANs (1915) von der I[tntstehung 
schnitt. Seitliche Teile der Medul- 
larplatte gestrichelt, epidermales 
Proliferationszentrum schraffiert. (Tor pe do, Sc y Pristcarts, 
84/I. 


der Hypophyse bei den Elasmobranchiern 


Mustelus) ist hier von grdsstem IJnter- 
esse: ,,Die erste Anlage geschieht ja immer in der Form einer Tasche mit einem 
verdickten Epithel vor der Ausmiindung, welches Epithel nur verdickt ist, wo 
es dem Gehirn anliegt.“’ (S. 251.) Nach WorRDEMANs Auffassung besteht die 
Hypophyse aus dieser primaren Tasche, die als RATHKEsche Tasche aufgefasst 
wird, und einem vorderen Teil, der erst sekundar in die Anlage aufgenommen 
vird und als Teil der Mundhohle betrachtet wird (vgl. auch DE BEER 1920, 5. 71). 

Die gegebene Ubersicht zeigt, dass Beobachtungen, die zum Verstandnis der 
Hypophysenentwicklung bei den Elasmobranchiern evt. beitragen konnen, an 
ganz frithen Entwicklungsstadien gemacht werden missen. Das jungste mir 
zur Verfugung stehende Stadium ist ein Embryo von Scylliumcanicula 
von 2,5 mm Lange mit 10 Somiten. Im Kopfgebiet haben die lateralen Kanten 
der Medullarplatte angefangen sich hochzuheben, sodass diese die Form einer 
flachen Rinne hat (Fig. 17). Der Kopfdarm streckt sich bis zu der vorderen 
Spitze des Embryos, wo er mit dem Ektoderm der Neuralplatte verschmilzt. 
Seinem vordersten Teil fehlt bereits das Lumen (Fig. 16). Auf einem Quer 
schnitt kurz hinter dem vorderen Ende findet man es als ovales Gebilde 
zwischen der Epidermis und dem Gehirn, etwas in letzteres eingedrtickt (Fig. 
17¢). Die lateralen Teile der Epidermis sind gleichmassig dick, medial neh- 
men sie aber an Starke zu. Die die Pramandibularzellmasse uberziehende 
Epidermis ist wiederum dunner; die grosste Starke der Epidermis findet sich 
also eben da, wo diese mit der Medullarplatte und der Pramandibularzellmasse 
zusammenstosst. An dieser Stelle lauft an zahlreichen Schnitten sowohl an 
der Epidermis wie an der Gehirnoberflache die Basalmembran in feine Fetzen 
aus, die auf eine innige durch die Fixierung spater zerstorte Verbindung 
zwischen Epidermis und Medullarplatte schliessen lasst. Folgen wir der 


Schnittserie nach hinten, so bleiben diese Verhaltnisse unverandert (Tig. 17d), 


nur wird die Epidermis im ganzen dunner, die Kanten der Medullarplatte 
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richten sich hoher auf, 
und das Entoderm nimmt 
an Machtigkeit zu. Die 
ist folglich hier 
in der Langsrichtung des 
Embryos in drei elder 
aufgeteilt, von denen das 
mediane einen Streifen 
uber der Pramandibular- 
zellmasse_ bildet. Rostral- 
warts nimmt dieser Strei- 
fen an Starke zu, sodass 
er hier die dickste Epi- 
dermis des Querschnittes 
ausmacht (lig. 17 b). Fer- 
ner liegt eine Verschmel- 
zung des medialen Teils 
des lateralen Epidermis fel- 
des mit der Medullarplatte 
vor. Da die Schnittrich- 
tung nicht vollkommen 
senkrecht zur Achse des 


Imbryos liegt, erscheint 


nur die Verwachsung der 


einen Seite in lig. 17b. 


Der Schnitt in Fig. 17a 


liegt gerade vor der 


Spitze der Pramandibu- 


larzellmasse. Hier ist auch 
der ganze mediane Epider- 
misstreifen mit der Me- 
dullarplatte verwachsen. 
Bei einer eingehenderen 
tosen in dem vordersten 


Fig. 17. Querschnitte in den Fuhrungslinien a—a, b—-b, 
c—c und d—d in Fig. 16. D Darmlumen, E Epidermis, 
M Medullarplatte, P Pramandibularzellmasse. 84/1. 


Betrachtung fallt das haufige Vorkommen von M1- 


Teil des medianen Epidermisstreifens auf. Eine 


Zahlung ergab hier eine etwa zehn mal hohere Mitosenfrequenz als in den 


seitlichen Epidermisfeldern derselben Schnitte oder in weiter nach vorn oder 


hinten gelegenen Teilen des medianen Epidermisstreifens. Das durch diese 


hohe Mitosenfrequenz ausgezeichnete Gebiet ist an dem rekonstruierten Me- 


dianschnitt in Fig. 16 schraffiert. 


An einem etwas spateren Entwicklungsstadium von Scyllium cani- 


cula (Lange 2,7 mm, Anzahl Somiten 14) ist das Neuralrohr geschlossen 


(Fig. 18). Vor dem Neuroporus stehen aber seine vorderen Rander etwas 
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auseinander. Die Infundibulumanlage 
erscheint jetzt als tiefe Einsenkung 
in dem Bodenteil der Neuralplatte. Die 
Pramandibularzellmasse ist viel dun- 
ner und langer geworden, Vor allem 
interessiert uns das Verhalten der Epi- 
dermis (Fig. 19). Im Zusammenhang 
mit der starken Vergrosserung der von 
Epidermis bekleideten Oberflache sind 
die an dem vorigen Stadium ventro- 


Pram andibulan 
zellmasse 


Hie, Scyifine casicele 47 dunner geworden, die medialen haben 


lateralen Teile der Epidermis sehr viel 


Rekonstruierter Medianschnitt. Seitliche ungefahr dieselbe Starke wie vorher, 
Rander des Neuroporus gestrichelt. 84/1. de 
wahrend die des medianen Epidermis- 


streifens bedeutend zugenommen hat. Die hintere Verwachsungsstelle zwischen 


ventral von dem rostralen Ende des Darmlumens (Fig. 18, x). 


dem Entoderm und der Epidermis (s. oben S. 123) liegt jetzt vor und zwar 


Die hier mitgeteilten Beobachtungen haben 
mich zu folgender Hypothese gefuhrt: In 
einem fruheren Stadium bildet sich in der 
medianen Epidermis, die an die rostrale Spitze 
der Medullarplatte grenzt, ein Proliferations- 
zentrum grosser Aktivitat aus. Die hier ent- 
stehenden Zellmassen kOnnen sich weder 
rostralwarts noch seitlich ausbreiten. In der 
ersten Richtung wird ihnen der Weg von der 
Medullarplatte, in der letztgenannten durch 
das Anhaften der seitlichen Rander des me- 
dianen Epidermisstreifens gesperrt. Sie ent- 
weichen deswegen kaudalwarts langs dieses 
Streifens und gleiten hierbei tber die Pra- 
mandibularzellmasse hin. Da sie die epitheliale 
Anordnung in einer Schicht beibehalten, 
driicken sie sich gegenseitig zusammen und 
die Starke des Epithels nimmt zu. Wenn die- 
ser Vorgang soweit abgelaufen ist, dass das 
von der Neuroporusgegend stammende Ma- 
terial die ganze Pramandibularzellmasse be- 
deckt, hort die Proliferation auf und die 

Fig. 19. Querschnitte in den Fah- hintere Verwachsung zwischen dem Ento- 
rungslinien a—a, b—b, c—c und d—d 


in Fig. 18. E Epidermis, G Gehirn, x ‘ 
P Pramandibularzellmasse. 84/1 Ein Embryo (Scyllium) in einem 


derm und der Epidermis findet statt. 


30 


126 
4 a 
b 
cq —Medullarpiatte 
= 
ab cd x 
| 


127 


HAFTORGAN UND HYPOPHYSE BEI LEPIDOSTEUS 


EKntwicklungsstadium zwischen den 


beiden oben beschriebenen kann tiber 


Neuro porus 


diese Verhaltnisse noch weiteren Auf- 


schluss geben. Die Lange ist eben- 
/ 
falls 2,5 mm, die Anzahl der Somiten \ See ae 
lasst sich auf Grund von Defekten in 
Teil 


dem hinteren der Schnittserie 


Chiarru- 


nicht feststellen. Die Rander der Me- Pramandibular- 


zellmasse 
dullarplatte haben im vorderen Kopf- Verbindungs- 


stran 

gebiet sich so weit zusammengebogen, 9 

dass sie eben vor der Vereinigung Saualus acanthias 46 mm 
stehen. Die starke Zellteilung des Pro- 

liferationszentrums hat aufgehOrt, und die fiir das spatere Stadium charak- 
teristische Starke des medianen Epidermisstreifens ist in der ganzen uns hier 
interessierenden Strecke erreicht. Die hintere Verschmelzung zwischen dem 
Entoderm und der Epidermis hat jedoch noch nicht stattgefunden. 

Spater geht die oben (S. 120) referierte Differenzierung der Pramandibular- 
zellmasse in die CHIARRUGIsche Blase und einen diese mit dem hinteren 
praoralen Entoderm verbindenden Zellstrang vor sich. Erstere lost sich in Mes- 
enchym auf, wahrend letzterer spater verschwindet. Uber diesen Strang 
schreibt HOFFMANN (1896), dass er von der Medullarwand ziemlich deutlich 
abgegrenzt ist, ,,von der Epidermis dagegen so wenig, dass seine Grenzen hier 
oft recht schwierig zu bestimmen sind‘. Dieses Verhaltnis liegt eben bei dem 
in Fig. 20 abgebildeten Embryo (Lange 4,6 mm) von Squalus vor. Die 
CHIARRUGIsche Blase hat sich etwas von dem Neuroporus zuruckgezogen. 
Zwischen dem Verbindungsstrang und der angrenzenden Epidermis lasst sich 
keine Grenze ziehen. Vielmehr haben die Zellen des Verbindungsstranges an- 
gefangen unter die Epidermiszellen einzudringen, wie dies von HOLMGREN 
(1940) beschrieben worden ist (vgl. auch Dorn 1906, S. 177—178). Auch 
der hintere Teil des pramandibularen Entoderms schliesst sich der Epidermis 
sehr dicht an, obwohl keine Verschmelzung hier stattfindet. Dasselbe gilt fur 
die Beziehung des hinteren pramandibularen Entoderms zu der kaudalen Wand 
des Archencephalon. 

In einem Embryo von Squalus von 5,0 mm Lange ist der Verbindungs- 
strang vollkommen verschwunden. Unmittelbar kaudal von dem hier sehr 
dunnen medianen Teil der CH1ARRUGIschen Blase steht immer noch ein kurzer 
Rest seines Kanals offen. Sonst liegt die Epidermis dem Gehirn dicht an. In 
ihrem hinteren Teil fehlt sogar die Basalmembran zwischen den beiden Epi- 
thelien, und sie vérschwindet bald auch weiter rostralwarts, sodass sie in einem 
Stadium von 5,7 mm Lange bis unmittelbar hinter der CHIARRUGIschen Blase 


fehlt. Hierdurch wird dieses Epidermisfeld sehr fest an das Gehirn verankert, 
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und aus diesem Grunde durfte es bei der spater einsetzenden Vermehrung des 


Mesenchyms nicht von dem Gehirn getrennt werden. Spater tritt hier eine 


Basalmembran wieder auf, In einem Embryo (Squalus) von 10 mm liegt 


sie noch nicht vor, bei einem von I1 mm Lange ist sie aber gut ausgebildet. 
Das letztgenannte Stadium steht eben im Anfang der Bildung der RATHKEschen 
Tasche (Fig. 21a). Wahrend in dem Stadium von 5 mm die starksten Teile 
der ventralen [:pidermis uber der CHIARRUGIschen Blase und rostral von dieser 
zu finden sind, weist hier der dem Gehirn anliegende Teil der Epidermis die 
grosste Starke auf. Dieser besteht aus einem hohen einschichtigen Zylinder- 
epithel, das rostralwarts etwas an Hohe abnimmt. In ein niedriges Zylinder- 
epithel geht er jedoch erst an einer weiter nach vorn gelegenen Stelle uber, 
an der er dem Gehirn nicht mehr aufliegt. 

Die weitere Ausbildung der RatnKeschen Tasche wird in Fig. 21 an 
Squalus-Embryonen von 15 und 18 mm Lange abgebildet. Die Verhaltnisse 
weichen hier von denen bei T o r pe do (WOERDEMAN 1915) insofern ab, als das 
Anhaften des pramandibularen Querkanals an dem Ektoderm der RATHKEschen 
Tasche wesentlich langer bestehen bleibt (Fig. 21). Weiter streckt sich hier 
das dem Gehirn aufliegende hohe Epithel viel weiter rostralwarts als bei 
Torpedo, fast bis zu dem Recessus opticus. Auf Grund der Zylinderform 
der Zellen sind auch die Kerne senkrecht zu der Oberflache gestreckt. 

Das kleine Epidermisgebiet, das dem praoralen Querkanal in dem 11 mm- 
Stadium anliegt (Fig. 21a), ist in besonderer Weise differenziert. Die Kerne 
sind sehr stark basal verschoben, sodass der der Oberflache angrenzende Teil 
der Zellen keine enthalt. Nur ganz vereinzelte Kerne sind aus dieser basalen 
Lage verdrangt worden. Da diese Differenzierung typisch fiir die RaTHKEsche 
Tasche der folgenden Stadien ist, durfte das betreffende Epidermisgebiet eben 
die erste Anlage der Tasche reprasentieren. Die dorsal gerichtete, vor der 
Rachenhaut befindliche epidermale Einsenkung stellt folglich den dorsalen 
Teil der Mundbucht dar. In der der RatHKEschen Tasche sich rostralwarts 
anschliessenden Epidermis sind die Kerne regelmassig in zwei Schichten ge- 
ordnet. Noch weiter nach vorn, wo das Epithel und folglich auch die Zellen 
niedriger sind, liegen die Kerne in einer Reihe. Die Epidermis an der Ven- 
tralseite des Kopfes verandert sich nicht wesentlich bei der folgenden Ent- 
wicklung. Nur gehen die Zylinderzellen des rostralen Epithels, das von Mes- 
enchym von dem Gehirn getrennt ist, in kubische Zellen uber. 

Nach der Darstellung WOERDEMANs (1915) wird die ganze epitheliale Ver- 
dickung, die in fruheren Stadien rostral von der RaTuKEschen Tasche liegt, in 
die Anlage der Hypophyse einbezogen. Es kann ferner geschlossen werden, 
dass diese Verdickung den dorsalen Teil der Hypophysenanlage bildet, wah- 
rend der ventrale aus einem Ektoderm entsteht, das sich kaudal an die Ver- 
wachsungsstelle des pramandibularen Querkanals mit der Epidermis an- 


schliesst. Dass die Bildung der RATHKEschen Tasche (in weiterem Sinne) nicht 
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Fig. 21. Squalus acanthias. a 11 mm, b 15 mm, c 18 mm. Medianschnitte. Ch 
Chorda, G Gefass, 7 Infundibulum, Pq Pramandibularquerkanal, R Rachenhaut, Ro 
Recessus opticus, RT RatuHKesche Tasche. 55/1. 


auf eine einfache Invagination zuriickgeftithrt werden kann, wird besonders 
von ALLIS (1923) und v. HALLER (1926) hervorgehoben und diirfte auch aus 
lig. 21 hervorgehen. 

Xs sei hier auf ein Ergebnis von STEIN (1929) an Hithnerembryonen hin- 
gewiesen, das eine ahnliche kaudalwarts gerichtete Verschiebung des zur 
Bildung der Hypophysenanlage bestimmten Ektoderms wahrscheinlich macht. 
Is werden Stucke von dem ventralen Ektoderm des Kopffortsatzes eines 
Stadiums mit zwei Somiten isoliert und auf die Chorion-Allantois-Membran 
alterer Embryonen transplantiert. Nur Explantate, die ihrer Lage nach etwa 
dem oben beschriebenen Proliferationszentrum entsprechen, differenzierten 
sich in Hypophysengewebe: ,, These results suggest, that the ectoderm destined 
to give rise to the hypophysis is located in an area of the ectoderm attached 
to the ventral surface of the forebrain.“ 


lassen wir jetzt die obenstehende Darstellung uber die Anlage der Hypo- 


physe bei Selachiern zusammen: Schon mit Beginn des Aufrichtens der Me- 
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dullarfalten im Vorderkopf ensteht in unmittelbarem Anschluss an den Neuro- 


porus in der medianen Epidermis ein Proliferationszentrum. Die von diesem 


gebildeten Zellmassen diirften als schmaler medianer Epidermisstreifen kaudal- 
warts uber die Pramandibularzellmasse bis an die Gegend der kunftigen 
Mundbucht verschoben werden. Eine feste Verbindung findet zwischen dem 
prasumptiven pramandibularen Querkanal und dem obengenannten Epidermis- 
streifen statt, dessen hinterer Teil sich zunachst innig mit dem zwischen der 
CHIARRUGIschen Blase und dem pramandibularen Querkanal liegenden Ab- 
schnitt der Pramandibularzellmasse vereinigt und spater mit diesem Material 
verschmilzt. Die auf diese Weise entstandene Zellplatte, die das dorsale Ma- 
terial der Hypophysenanlage ausmacht, kommt hierdurch in unmittelbaren 
Kontakt mit dem Hypothalmus und nimmt somit schon ihre endgultige 
Lage ein. 

Wenn diese Deutung der vorliegenden Beobachtungen zutrifft, entwickelt 
sich ein wesentlicher Teil der Hypophysenanlage aus dem Ektoderm der 
N europorusgegend. 

Beim Vergleich der Hypophysenentwicklung der ,,Ganoiden“ mit der der 
Selachier fallt zunachst die tibereinstimmende Herkunft auf. Weiter findet in 
beiden Fallen, nachdem die Anlage schon kaudalwarts verschoben worden ist, 
ein Anhaften an dem praoralen Entoderm statt, auf welche Weise der Anlage 
schliesslich eine entodermale Komponente zugefihrt wird. Da die CHIAR- 
RUGIsche Blase oben (S, 120) mit der Haftorgananlage der Ganoiden homo- 
logisiert worden ist, dehnt sich die Ubereinstimmung folglich auch auf die Lage 
des betreffenden praoralen Entoderms aus, indem es in beiden Fallen sich 
kaudal der Haftorgananlage, zu dem ich in weiterem Sinne auch die praorale 
Kntodermtasche bei Le pidosteus rechne, unmittelbar anschliesst. Aller- 
dings kann der Einwand gemacht werden, dass die Hypophysenanlage sich bet 
den ,,Ganoiden“ mit dem dorsalen Blatt des praoralen Entoderms vereinigt, 
wahrend bei Selachiern diese Verbindung an der ventralen Seite des Ento- 
derms stattfindet. Jedoch ist das Lumen des Entoderms hier schon langst ver- 
schwunden und der epitheliale Verband aufgelost worden. 

Der grosse Unterschied besteht aber darin, dass die Hypophysenanlage bei 
den ,,Ganoiden“ dorsal von dem praoralen Entoderm von ihrer Ursprungs- 
stelle kaudalwarts verschoben wird, wahrend dieser Vorgang bei den Selachiern 
ventral von dem praoralen Entoderm vor sich geht. Trifft die hier dargestellte 
Hypothese zu, so wurde zwischen diesen beiden Gruppen ein grundsatzlicher 
Unterschied bestehen, der bei den Selachiern durch die frthzeitige Ver- 
schmelzung der vorderen Spitze des praoralen Entoderms mit dem vorderen 
Inde der Medullarplatte bedingt zu sein scheint. Es gibt indessen keinen An- 
lass den Entwicklungsmodus der Hypophyse der einen der beiden Gruppen 


,,aanoiden“ und Selachier fur primitiver als den der anderen anzusehen. 


104 
LY4 
34 


HAFTORGAN UND HYPOPHYSE BEI LEPIDOSTEUS 


ZUSAMMENFASSUNG DER DISKUSSION. 


1. Die larvalen Haftorgane der ,,Ganoiden“ (Lepidosteus, Amia, 
Polypterus, Acipenser) zeigen grosse Ubereinstimmung hinsichtlich 
Anlegung und Entwicklung und sind zweifellos homologe Bildungen. Nur bei 
Lepidosteus und Amia sind aber diese Verhaltnisse genugend bekannt, 
um einen eingehenderen Vergleich zu gestatten. Aus diesem geht hervor, dass 
die Haftorgane bei Lepidosteus die vollstandigeren sind, da der mediane 
Teil der Haftorgananlage im Mesenchym bei A mia aufgelost wird. Mit den 


‘ 


Haftorganen der ,,Ganoiden“ ist mdglicherweise die CHIARRUGIsche Blase der 
Elasmobranchier homolog, die ektodermal angelegten Haftorgane der Dipnoi 
und Amphibien dagegen nicht. 

2. Die Entwicklung der Hypophyse verlauft bei Lepidosteus, Amia 
und Acipenser weitgehend ubereinstimmend. Gemeinsame Zuge sind a) 
die Herkunft aus der Grundschicht des Ektoderms der Neuroporusgegend, b) 
das Eindringen zwischen Gehirnboden und Darmdach gegen das Infundibulum 
zu, c) eine innige Verbindung mit dem unterliegenden hinteren praoralen 
Ientoderm, d) flr Lepidosteus und Amia das Einverleiben einer 
entodermalen Komponente der Hypophysenanlage. 

3. Beobachtungen an Embryonen von Scyllium und Squalus fthren 
zu der Hypothese, dass das Epidermisgebiet, das spater den dorsalen Teil der 
Hypophysenanlage bildet, aus der Neuroporusgegend stammt und fruh uber 
die Pramandibularzellmasse kaudalwarts verschoben wird. Diese Epidermis 
nimmt spater den hinteren, sich zwischen der CHIARRUGIschen Blase und dem 
prasumptiven pramandibularen Querkanal erstreckenden Teil der Pramandi- 
bularzellmasse auf, wodurch die Hypophysenanlage auch hier eine entodermale 
Komponente erhalt. 


4. Hiernach wurden zwischen den ,,Ganoiden“ und Selachiern gewisse 


Ubereinstimmungen in der Hypophysenentwicklung (Herkunft, Beziehung 


zum praoralen Entoderm) bestehen, wahrend ein grundlegender Unterschied 
hinsichtlich Lage der Hypophysenanlage im Verhaltnis zu dem _ praoralen 


Entoderm und dem Gehirn vorliegt. 
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THE DEVELOPMENT OF LATERO- 
SENSORY CANAL BONES IN THE 
SRULE OF LUCIUS 


TORSTEN PEHRSON 


(With 17 figures in the text) 


The development of the skull in Teleosts has been the subject of various 
investigations since VROLIK’s classical work in 1873, as for instance by 
WALTHER 1887, SWINNERTON 1902, SCHLEIP 1904 and KINDRED 1919. So far 
however no detailed analysis has been made of the role played by the latero- 
sensory line organs in this process, or generally of the relations between these 
organs and the bones developing in connection with them. In earlier works 
(1922 and 1940) I have published observations on the development of dermal 
bones in the skull of Acipenser, and Amia, with regard chiefly to the ontogeny 
of the latero-sensory canal bones. The main purpose of the present paper 
is to extend the investigation of the Ganoids mentioned to some Teleosts. 

My principal object of study has been Esox lucius, but comparison has been 
made with occasional stages of Salmo salar, S. salvelinus, and of Gymnarchus 
niloticus. My Esox material has comprised a fairly complete series of em- 
bryonic stages between 8 and 40 mm length. 

The whole material has been examined in transverse sections from which 


reconstructions have been made. 


THE SENSORY-LINE SYSTEM. 


The general arrangement of the latero-sensory canal system in the pike 
has been described by ALLIs (1904) as far as Esox americanus is concerned. 
In the European species, E. lucius, the conditions are largely the same as in 
the American, at least as far as ALLIs’s description goes. However, a closer 


investigation of the sensory line system of the pike carried out in young 
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specimens and by way of study of slides reveals a series of interesting features, 
some of which will be dealt with more thoroughly later in this paper. 
A macroscopical study of the sensory line canal system in an adul pike 
does not disclose any apparent peculiarities. There is a supraorbital canal 
enclosed in the nasals and in the frontals and containing one nasal and four 


4 


ital neuromasts. The infraorbital canal is lodged in an antorbital and a 
short row of sub- and postorbitals. As to the number of neuromasts, t 
special conditions in this portion of the canal system call for more detailed 
treatment which will be given later on. The main body line passes through 
an intertemporal bone with two sense organs and the vestigial supratemporal 
cross commissure lodges two. The mandibular canal in the dental-splenial has 
six sense organs and the preopercular four. 

While one of the characteristics in Esox is the constant number of sense 
organs in the portions of the canal system which are enclosed in the latero- 
sensory canal bones, another feature is the capacity of some portions which 
are situated outside bones to develop into lines of pit organs. In very young 
specimens chiefly those organs are developed which later will be situated in 
bones or generally connected with bones, but in later stages a number of smal- 
ler organs arise. This is evident from a comparison for instance between a 
18.8 mm specimen and one measuring 32 mm as shown in figs. 8 and 1 
respectively. In the mandibular line there are in the 18.8 mm specimen only 
six sense organs developed, the normal number in the splenial canal, but 


in the 32 mm stage there are a number of small sense organs in the anterior 


end of the mandibular line. These organs do not become enclosed in the bone 
canal, but remain in a state reminding of a line ef pit organs. Whether or 
not this part of the sensory line is to be considered as a homologue of a gular 
line I do not venture to suggest. Another instance of the same peculiarity is 
seen in fig. 1. Immediately caudally to the mandibular line of pit organs 1s a 
short row of small sense organs. It suggests something like a horizontal 
mandibular line of pits but is certainly nothing but the portion of the sensory 
line connecting the mandibular and the preopercular portions. In the 18.8 mm 
specimen there is a gap between these portions although the mandibular line 
of pits is already developed. Another instance of this confusion of canal organs 
and pit line organs will be given in the description of the development of the 
antorbital bone. 

Added to the canal system is a comparatively well developed system of pit 


lines. On the tip of the nose, on either side, is an area of pit organs corres- 


vonding to the ethmoidal commissure in Ganoids. A fairly long line of pit 
] 


organs is as already described by ALLIs situated on the nose, parallel to the 
dorsal edge of the mouth, and immediately ventral to the infraorbital canal. 
l‘urther, there are a mandibular line in the usual position, a horizontal cheek 


line, and an s-shaped line of pit organs between the postorbital canal portion and 
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Fig. 1. Esox lucius, 32 mm. Lateral view of the head, 10 X 1. Small circles, neuromasts, 
dots, pit line organs. 


the preopercular canal, corresponding to the vertical cheek line of pits in Amia. 
Immediately behind and below the nasal pit, there is also a line, or group, of 
small surface organs, according to ALLIS without any apparent homologue in 
Amia, a statement which will be discussed later. As in Esox americanus there 
is in E. lucius only one head line of pits represented, viz. the middle line. A 
peculiar feature, described by HERRICK (1899) in Menidia ts an arrangement 
of pit lines on the operculum, but probably not characteristic only of Menidia 


and Esox amongst the Teleosts. 


BONES DEVELOPING IN CONNECTION WITH THE SUPRA- 
ORBITAL CANAL, 


Nasal. The single sense organ in the future 
nasal is formed and plainly visible already in 
an 8 mm specimen, but is situated on a level 
with the epithelium untill the 18.2 mm stage, 
when the forming of a canal is indicated by a 
shallow furrow. In this stage the first trace of 
the nasal appears in the shape of a compara- 
tively thick blastema under the neuromast. 

At the next stage, a 20.5 mm specimen, the fur- 
row has grown deeper and bone is formed (fig. 2) 
as a pair of small flat, slightly curved ossicles, 
one on each side of the sense organ. A canal is 


formed in a 28 mm specimen, but both ends 


are filled with epithelial cells, a lumen existing Fig, 2, Esox lucius, 25.5 mm. 


Dorsal view of the head, 25 X 1. 
Dotted, bone; circles with ver- 
romast is situated. The bone primordium has not tical lines, sense organs. 


only in the portion of the canal where the neu- 
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developed any further than in the previous 
stage. In a 32 mm specimen the canal is open 
entirely and a bone cylinder is formed round 
the canal in its whole length (figs. 6 and 8). 
In a 40 mm specimen the nasal still retains 
its cylindrical shape without any formation of 
lamellas. Even in the adult the nasal is an 
elongated, tube-like bone. 

As is evident from this description the 
early development of the nasal in Fsox re- 


sembles the conditions in Amia, in as much 

3. Esox lucius, 12 mm. Dorsal 
view of the head. 32X11. Area 
surrounded by dotted line frontal being that the nasal only lodges one neuro- 
blastema. 


as a binary primordium arises, the difference 


mast, and that the blastematic primordium 
that forms before the bone shows no sign of binary structure, contrary 
to Amia., 

Binary ossified nasal primordia develop also in Salmo salvelinus, as I 
have found in a 25 mm specimen, but even there there is no indication of binary 
structure of the blastematic primordium, and the binary primordia soon fuse, 
to form a gutter-shaped bone. In Salmo salar the bony nasal primordium is 
formed in one piece, but with a very deep longitudinal indentation. 

Frontal. This bone develops in connection with four sense organs in the 
supraorbital line (organs 2—5). It forms considerably earlier than the nasal, 
and an ossified primordium shows already in a 12 mm specimen (fig. 3) 
in the shape of a narrow rod-like structure, situated with its posterior end under 
the first frontal organ, and stretching rostrad. It is surrounded by blastematic 
tissue which protrudes rostrad almost as far as to the nasal organ, and caudad 
to the second frontal organ. No indication of binary 
structure is visible either in the blastema or in the 
bone itself. 

In a slightly older specimen (12.2 mm) another centre 
of ossification is found underneath frontal organ 2. 
This structure is also a small rodlike bone, only shorter 
than the one already formed beneath organ 1. No in- 
dications of bone are so far to be seen under organs 
3 and 4, where there are still only accumulations of 
blastematic tissue. All four neuromasts are still entirely 
on a level with the epithelium, and not even a furrow 


is formed in the future course of the canal. 


Fig. 4. Esox lucius, 13 A third ossification, in connection with organ 3, has 
mm. Dorsal view of the 
head. 35 X 1. formed in a 12.5 mm specimen. 
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In a 12.8 mm specimen the most anterior part of the 
frontal is still needle-like, but the rest of the primordium 
has assumed the sharpe of a slightly bent, gutter-like strip 
of bone. The parts of the bone which have formed under 
the two first frontal sense organs are now connected, but 
there is still a gap between the primordia belonging to 
organ 2 and organ 3. In a 13 mm specimen the conditions 
are still the same (fig. 4). 

The next changes in the development of the frontal in- 
clude the joining of the two earlier separate ossifications 
into one single bone, the prolonging by growth caudad of 
the bone primordium, whereby even sense organ 4 its 
brought within the limits of the bone, and the prolonging 
of the anterior end of the frontal, the tip of which soon 
extends in front of the nasal cavity medial to the nasal 
sense organ on both sides of the cartilaginous rostrum. 


In the same period the bone grows broader. There is 
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Fig. 5. Esox lucius, 

18.8 mm. _ Dorsal 

view of the head. 
12.5 X I. 


still no sign even of formation of a furrow in the skin where the canal 


will develop. 


The frontal in a 18.8 mm specimen presents a different aspect (figs. 5 and 8). 


The head has grown considerably in length, especially the prenasal portion, and 


the frontal can be said to consist of two portions, one latero-sensory, and one 


rostral portion. The latter is a narrow strip of bone lying 
in the rostral part of the head along the planum ethmoidale 
on each side of the nasal septum, and attached to the car- 
tilage. Its anterior end continues almost to the tip of the 
nose. In its whole length it is situated rostrally to the first 
frontal sense organ. The latero-sensory portion has 
assumed an almost spade-like shape with the blade directed 
caudad. This broad portion extends far beyond the fourth 
frontal sense organ, and meets its vis-a-vis in the midline, 
from a point a little posterior to the paraphyseal bar, and 
caudad. The lateral margins are fixed to the taenia mar- 
ginalis posterior. Even anterior to the paraphyseal bar the 
lateral margin of the two frontals is fixed to the taenia 
marginalis (anterior). In two places, where the first and 
second neuromasts are situated, the skin has sunk down to 
a comparatively deep furrow, the first indications of the 
future canal. In these places the bone has formed a short 
longitudinal lamella on each side of the neuromast. In con- 
nection with the third sense organ only one lamella has 


formed, laterally to the organ, the canal being later in 


Fig. 6. Esox lucius, 
32 mm. Dorsal view 
of the head. Io X I. 
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developing further back. As to the fourth sense organ, this is still lying on a 
level with the epithelium, without any trace of a furrow or lamellas (fig. 5). 
These lamellas on either side of the sense organ close later to form the 
usual bone tube round the organs as is seen in figs. 1 and 6 which represent the 
itions in a 32 mm specimen. The pores in the canal are situated between 
short tube segments. 
‘rom a point at about the height of the anterior end of the nasal, the narrow 
rostral portion of the frontal is attached laterally to another strip-like bone, the 
rostral, which will be described later. In a full-grown pike the rostral is so 


firmly fixed to the frontal, that both bones form practically one single 


ossification, hitherto generally considered as the frontal. In the adult this 
| 


complex bone should be called rostro-frontal. 


The development of the skull of the pike has been studied by WALTHER 
His methods of investigation were rather crude, and his results are 
accordingly unreliable, as far as the earlier stages of the ontogeny are con- 
cerned. He simply dissolved the soft parts of the head, and examined the 
bony fragments that were left. While VRoLik (1873) had expressed, as his 
opinion about the frontal, “dass es dazu da sei um die Schleimkanale zu 
schutzen”’, WALTHER’s opinion is “‘dass das Frontale schon in seiner ganzen 
Lange angelegt ist, wenn die Schadelkapsel dorsal noch vollig offen ist und 
ehe die Schleimkanale uber demselben sich bilden’”’. As is made clear from the 
description of my own results, WALTHER is right in a way: the sensory canal 
is formed long after the bone is developed, but nevertheless the bone has its 
origin from the sense organs in the future canal. The forming of the canal 
‘| 


ge in the devel- 


f, or of the bone tubes surrounding it, is only a later stag 
opment, and quite irrelevant from the point of view of the origin of the 
frontal. 

Nevertheless DE BEER (1937) has put much stress on WALTHER’s, in this 
connection, quite useless observations, in order to establish an argumentation 
for his opinion on the development of the cranial bones connected with latero- 
sensory canals. DE BEER writes in opposition to my theories developed in 1922, 
“With regard to the frontal, WALTHER made an observation of considerable 
theoretical importance, the significance of which appears to have been over- 
looked. He found that in Esox the frontal bones are ossified throughout their 
length before the supraorbital canal line is developed. When the latter has 
been formed, a pair of bony strips rise up from the underlying frontal, arch 
over and fuse, to form a canal. In this case, therefore, it is clear that the 
origin of the frontal bone as a whole is independent of the lateral canai, and 
the possibility of the shifting of the canal from one bone to another appears 
to be given. It only requires to be assumed that the bony strips and canal will 


arise from whatever bone underlies the lateral line canal.’”’ Even HAMMARBERG 
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(1937), Whose own observations on Lepidosteus point in a different direction, 
quotes with approval WALTHER’s statements. 


In the general part of the same work DE BEER once more emphasises that 


it “is, however, unlikely that the bone (viz. lateral line canal bone) is dependent 


for its origin (italics by D.B.) on the sense-organs, for if it were, there would 
have to be another explanation for the origin of the same bone in higher 
vertebrates where there is no lateral line canal, and for the dermal bones in 
fish through which no lateral line passes’. 

As to my first work on Amia (1922) DE BEER further repostulates that 
“comparative anatomy shows that the tube-like ‘canal bones’ are a secondary 
condition, and their early origin in ontogeny is clearly an embryonic adaption”. 

Concerning, firstly, WALTHER’s statements, I have already pointed out their 
value to our knowledge of the ontogeny of the dermal bones in the heads of 
fish. It might further be said that the face value of good observations has to 
be accepted, whether or not they are going to cause any difficulties concerning 
theories of one kind or another. DE BEER accepts WALTHER’s in this connec- 
tion valueless observations, but statements in the opposite direction are 


JEER’s reason for 


dismissed as only proofs of embryological adaption, DE I 
doubting the dependence of the canal bones of the sense organs are two. One 
is that, according to him, comparative anatomy shows that the tube-like canal 
bones are the result of secondary processes. As far as I have been able to see 
there are no observations that support such an opinion, except possibly 
IKXINDRED’s on the development of the frontal in Amiurus, a statement that I will 
return to below. DE BEER’s second reason is that the origin of the canal bones, 
as suggested by me, would require another explanation for the origin of the 
same bones in higher vertebrates where there is no lateral line canal. Against 
that I can only repeat that my theory, founded on observations on fishes only, 
refers solely to the conditions in fishes. To bridge over the gap between fishes 
and higher vertebrates, as to the homologues of various bones, is another 
story, Which I have not taken into consideration, so far, No doubt a satisfactory 


JEER will be discovered. The 


way of settling the difficulties indicated by DE |] 
same applies to the explanation of the origin of the dermal bones in the heads 
of fishes, without any connection with the lateral sensory line, a question that | 
have dealt with in an earlier work (1940). 

KINDRED (1919) has examined the development of the dermal bones in the 
skull of Amiurus and found that the rudiments of the frontals appear as paired 
membraneous sheets roofing the large fontanelles whereas the lateral line canal 
ossifications arise independently of these membranes and only secondarily be- 
come connected with them. 

Dr BEER takes KINDRED’s statement for granted as he has taken WALTHER’s 
(see above) and suggests that these independently arising canal bones might 


be considered as supraorbital bones. 
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KINDRED has had at his disposal a series of five stages between 8 and 60 mm in 
length. He has published in his paper only one figure showing a section through 
the portion of the head where the frontal bone is to be seen. It is a transverse 
section through the posterior orbital section of a 32 mm Amiurus. It shows 
the usual conditions of a frontal in a young specimen: a large flat bone on 
which the supraorbital canal is situated surrounded by a bone tube fused to 
the flat portion of the frontal. The development of the frontal is so far 
advanced in this stage that it does not give any clue as to the separate 
origins of the canal portion and the membraneous part. Further KINDRED does 
not give any description of the conditions of the frontal primordium in the 
next younger stage at his disposal, viz. the 20 mm stage. In his summary he 
states: ““Ossification is present in the skull of the 32 mm Amiurus.” Whether 
there is any ossification in earlier stages than 32 mm it is not possible to 
discover from his description as he never refers to the 20 mm stage (or earlier 
stages) for details. Lastly he quotes earlier investigations, for instance by 
WILLIAMSON (1851) and Hertwic (1876) with their conclusions that the 
frontals of Teleosts and Ganoids were descended from dermal scales, “‘a view 
now universally accepted for ail osseous vertebrates”. 

My conclusion is that KinpRED has postulated the development of the 
frontals from separate primordia, one membraneous and one latero-sensory 
portion, Even DE BEER seems to consider KINDRED’s observations slightly 


dubious as he says: ‘The frontal is of considerable interest if KINDRED’s 


description is correct” (italics by T. P.), which I doubt for reasons developed 


above. linally I may add that I have had the opportunity of examining some 
stages of another Siluroid, Corydoras paleatus. As far as I have seen the 
development of the dermal bones does not follow the same lines as in 
fishes hitherto examined, but one thing is certain: there are no independently 
developing bone tubes round the latero-sensory canal. 1 hope to be able to 
investigate the development of the skull of this fish on a more extensive 
material. 

Unlike the conditions in Amia the blastematic primordia in the frontal 
portion of the supraorbital canal of Esox are not binary and even the first 
ossifications are single. That any phylogenetic conclusions can be drawn from 
the fact that the bone develops as three separate segments is at least uncertain, 
although not impossible. The difficulty lies in the circumstance that there are 
no distinctly separated blastematic primordia as in Amia. 

In my earlier papers on Amia (1922 and 1940) I have drawn some phylo- 
genetical conclusions from the fact that the bone (and blastema) primordia in 
some parts of the sensory line canal system are binary. HAMMARBERG (1937) 
who has found an indication of binary bone primordia only in the nasal of 
Lepidosteus, has tried to explain the conditions in Amia in two ways. One 


is that the binary primordia develop when the canal already has the shape 
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of a deep gutter, and the primordia are therefore lying at right angles to the 
surface of the flat bone that develops later. The place of the first bony 


primordia should be where the great lateral lamellas will appear. In the lines 


of connection between the bony cylinder and the future lamellas, it is quite 
obvious, according to HAMMARBERG, that the bone should be better developed 


and thus appear earlier than is the case where weaker and thinner portions 
of the bone will come. 

Of this it might be said that binary bone primordia develop not only when the 
canal is in the gutter stage. In the case of the nasal in Amia for instance, the 
canal is already closed, and sunk down into the mesenchyma when the binary 
primordia appear, quite distinctly both as blastemas, and in the shape of bones. 
In other parts of the sensory line system in Amia the neuromasts are situated 
quite superficially in places where no furrow shows at all, so far, and yet 
the primordia are binary. 

HAMMARBERG’s second explanation is that the sinking of the canal down in 
the mesenchyma may have caused the division into two components of the 
primordia. That theory also falls on what is mentioned above. The entrance 
of the nerve may have divided the primordia as far as the nasal of Lepidosteus 
is concerned, possibly even the frontal of Salmo. According to SCHLEIP’s 
(1904) observations which I have had the opportunity of confirming, the 
trontal in this fish arises as a single blastema, whereas the bone primordium 
shows a superficial appearance of being binary, due to entrance foramina of 
the nerves; but that condition is totally different to what has been observed 
by me in so many stages and so many specimens in Amia. 

‘rom the palaeontological point of view my opinion has been supported by 
NIELSEN (1936). On the other hand JARVIK (1942) is strongly against it being 
applied for phylogenetical purposes to Coelacanthids, and other fossil fishes. 
According to him the supraorbital canal in old Crossopterygians always runs 
enclosed in the lateral part of the frontal, and if it is situated between the 
supraorbitals and the frontal as is the case in Coelacanthids, like [uporosteus 
and Latimeria, the canal is excessively developed, and the position of the canal 
secondary. JARVIK does not accept the homologizations of dermal bones made 
in my earlier works, and considers them no longer maintainable. 

[ do not deny the possibility of JARviK being correct in his opinion on the 
phylogenetical value of my observations on embryonic stages of Amia, but | 
want to point out one circumstance that has to be taken into consideration, 
when conclusions like JARVIK’s are drawn from observations on fossil 
material. The specimens palaeontologists examine are always adult, and well 
matured with strongly developed dermal bones. The possibility cannot be 
denied, that in the case where the sensory line canal is not situated between 
the frontal and the supraorbital(s), but in the frontal itself, the original posi- 


tion in young specimens has been between the bones, although during the growth 


143 
WT, | 


TORSTEN PEHRSON 


of the frontal—a bone which is always better developed than the supraorbitals 

the canal has been overlapped by the margin of the bone, and thus seemingly 
belongs to the frontal alone. The state of the material which palaeozoologists in- 
vestigate depends not only on the conditions under which the specimens have 
been preserved but to a certain, and probably not unimportant, degree on the 
individual ages of the specimens. Those with well developed bones and 
shields tend undoubtedly to be better preserved than young individuals with 
still thin bones, exhibiting a more primitive stage in the development of the 
skeleton, especially of the dermal bones. It is only when the canals are 
unusually well developed, and of large calibre, that their original position is 
revealed. 

Special details in JARVIK’s paper will be dealt with below. 


That no binary primordia develop in the Teleosts examined so far, might 


very well be explained as due to their higher phylogenetical position, where the 


ontogeny has been abbreviated, a case in itself in no way astonishing. 


BONES DEVELOPING IN CONNECTION WITH THE INFRA- 
ORBITAL CANAL. 


The supraethmoidal cross commissure in Ganoids has its homologue in 
Teleosts in groups of pit organs, sometimes forming a more or less defined 
line, sometimes spreading into fields of sense organs. The latter is the case 
in Esox. Nevertheless it originates as a typical ethmoidal cross line in early 
embryonic stages. In a 8.8 mm specimen the infraorbital line consists of three 
separate portions, with, on each side, the organs in the crosscommissure, four 
organs under the posterior half of the eye, and one postorbital organ. The 
sense organs are well developed, although on a level with the epithelium, but 
it is impossible to decide from their structure whether they will develop into 
canal organs or pit organs. This resemblance will be maintained until com- 
paratively late stages in the development. Only from the position is it possible 
to understand the future fate of the organs. 

The position of the pit organs in the 8.8 mm specimen is seen in fig. 7. 

The four organs, two from each side, form a curved 
line under the nasal apertures. As is shown in fig. 3 
representing the conditions in a I2 mm specimen, a 
third organ on each side is added to the organs al- 
ready in existence in front of the two medial organs. 
Not until the 18.8 mm stage do still more organs be- 


gin to develop, now caudal to the lateral of the ori- 


ginal organs (figs. 5 and 8). The conditions in a 


32 mm specimen appear in figs. 1 and 6. All these 
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Fig. 8. Esox lucius, 18.8 mm. Lateral view of the head showing dermal bones, sense organs 
and nerves. 20 X I. 


organs are innervated from a branch of the ramus ophtalmicus superficialis 
of the facial nerve (fig. 8). 

Although this supraethmoidal system of pit organs does not belong to the 
canal system proper, I have preferred to describe it in this connection for two 
reasons. One is that judging from origin, position, and innervation, it is un- 
doubtedly homologous to the real canal developed in Ganoids, the second, that 
bone is developed in connection with it. In specimens of about 13 mm length 
there is a small elongated flat bone primordium visible beneath the lateral pit 
organ on each side (fig. 4). Judging from the position, it corresponds to the 
lateral rostral primordium in Amia. It does not develop in exactly the same 
Way as the real canal bones; there is for instance no migration of cells from 
the sense organ. On the other hand it does not show the variations in shape, 
and position, so typical of the only bone arising in connection with a line of 
pits in Amia, viz. the gular (PEHRSON 1940). In later stages the rostral grows 
broader and develops chiefly in the caudal direction, changing into a long, nar- 
row bone which becomes connected, but not fused, with the anterior elongated 
portion of the frontal, as shown in a 18.8 mm specimen (fig. 5). In the adult 
pike it can hardly be discerned as a separate bone. As already mentioned this 
complex structure, formed by the rostral and the frontal, is generally described 
as the frontal. 

In Salmo the ethmoidal region is covered by a single bone, the “ethmoid”’ 
or rostral-postrostral, according to HOLMGREN—STENSIO, I have had the 
opportunity of examining a series of embryos of Salmo salar, and in a 30 mm 
specimen I found the first vestige of this bone in the shape of a triangular bone 
rudiment (fig. 9), lying immediately in front of the ethmoidal pit line com- 


missure. The reconstruction in fig. 9 gives the impression that the bone might 
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salar, 30 mm. Dorsal view ‘ig. 10. Esox lucius, 18.8 mm. Dorsal view 
end of the snout. 25 X 1. of the end of the snout. 50 X I 


be a rostral, although not corresponding exactly to the lateral rostrals in Esox, 
but the ontogeny is different. Whereas the rostrals in Esox develop in the 
mesenchyma immediately beneath the epithelium, this bone in Salmo is 
formed in close contact with the surface of the ethmoidal plate. The 
connection between the perichondrium and the bone primordium is so close 
that it is difficult to decide whether the bone in question really is a dermal bone, 


or a perichondrial ossification. Now in Esox, during a very short period of the 


ontogeny there is formed on each side of the anterior edge of the planum 


a small bone rudiment. It develops comparatively close to 
and immediately anterior to the distal end of the frontal and is 
med in a 18.2 mm specimen but does not exist in a specimen measuring 
the next earlier stage at my disposal. In slightly more advanced 
specimens it fuses with the distal end of the rostral as is seen in fig. 10 
which shows the conditions in a 18.8 mm specimen. At later stages it thus forms 
the ti f the rostral (fig. 11). Possibly the conditions in Esox might be 
interpreted as representing a more primitive state than in Salmo. The two ele- 
ments on each side are both homologues to rostrals, four rostrals thus being 
formed as in Amia. In Salmo the rostral elements have fused io form the 
single rostral bone as the result of an abbreviated development. The existence 
of true rostrals in Esox is under all circumstances to be considered as a 
primitive feature. 

The considerable extension rostrad of the frontals, and caudad of the 
rostrals in Esox, is probably due to the need of mechanical reinforcements in 
the long snout of the pike. 

Returning to the development of the rest of the infraorbital sensory line, 
we find in a 12 mm specimen two characteristic features. One is the division 
of the sense organs into two groups, separated by a rather wide gap under the 
anterior part of the eye, another the development of a group of sense organs 
under the olfactory opening (in the 12 mm specimen represented so far only 
by one organ). By the development of new sense organs this group, later, will 
form a short line of pits, extending dorsad until it reaches the region immed- 
iately posterior to the nasal pit. 

This pit line has been described by ALLIs (1904) in Esox americanus, Ac- 
cording to him it has no apparent homologue in Amia, but he mentions that he has 


found a similar line in Conger, where it is innervated from a branch of the 
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superior ophthalmic nerve. ALLIS considers further 
“that the position of this line of organs agrees with 
that of the surface openings of the 2nd group of 
ophthalmic ampullae”’ in Mustelids, but does not 
venture to decide whether there is a possible homo- 
logy. Now the European pike agrees entirely with 
the American, as to the position and shape of this 
line. An examination of the innervation of the 
sense organs shows that the line belongs entirely ig. 11. Esox lucius 40 mm. 


Dorsal view of the end of 
the snout. 24 X I. 


to the infraorbital system, as it receives its nerves 
from a branch of the buccal nerve. In a 18.8 mm 
specimen (fig. 8) the buccal nerve sends two branches to the organs in the 
infraorbital line. One runs more superficially, and innervates all organs in this 
line, with the exception of the most dorsal organ in the postorbital portion, the 
organs in the supraethmoidal line of pits, and the organs in the postnasal line 
of pits. These last mentioned organs, and the organs on the tip of the nose, 
are innervated from the other and inner buccal branch. That the postnasal 
line belongs to the infraorbital system is therefore quite obvious, The close con- 
nection with the rest of the line is furthermore proved by the fact that one 
of the sense organs in the main infraorbital line is actually innervated from 
the same branch as the pit organs mentioned above. The postnasal group of 
organs is thus only a part of the infraorbital system, and in my opinion 
homologous with the short, postero-dorsally directed portion of the in- 
fraorbital line in Amia, lodged in the posterior portion of the antorbital 
bone in this fish. The only difference is that in sox it is developed as a line 
of pits, just like the supraethmoidal commissure. As already pointed out, the 
border-line between latero-sensory canals and pit lines is rather vague, as lines 
of pits seem to substitute real canals in several places. 

This is the case in the anterior portion of the main infraorbital line. The 
division between this anterior portion and the posterior is marked by the 
gap in the line of organs mentioned above. In this anterior, or antorbital por- 
tion of the line, there are in a 12.0 mm specimen only three sense organs 
to be seen and, in a 18.8 mm, where bone begins to develop, seven. In later 
stages the number increases rapidly; thus there are in a 32 mm specimen 22 
neuromasts. 

Ossifications develop in the 18.8 mm stage as a series of five small bones 
(figs. 5 and 8). In the next stage all the small ossifications have fused to one 
single bone (fig. 2). From its position and the innervation of the sense organs 
it should be the homologue of the antorbital in Amia. Later it extends so far 
caudad, however, that it seems probable that it also includes lacrimal elements. 
These two bones in Amia are formed by one ossifying primordium each, but 
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as I will mention immediately, the special 
conditions in Esox as to the forming and 
interpretation of the neuromasts make a direct 

comparison difficult. 
Esox lucius, adult. Late- The anterior portion of the infraorbital canal 
_ of left intertemporal jn an adult specimen is enclosed in the antorbital- 
of bones 4/5 nat. size. , 
lacrimal. The most anterior portion of the canal 
is divided into one short ventral portion, and one slightly longer dorsal (fig. 12), 
just as the corresponding portion of the infraorbital canal in Amia. It 1s not 
possible to find out how many neuromasts there are in the canal of an adult 
specimen but it seems highly probable that the dorsally directed portion lodges 


the sense organ, which is innervated from the same buccal branch as the organs 


in the postnasal pit line. In a 32 mm specimen with its 22 neuromasts no 


canal is formed so far, but the bone is well developed and possesses a short 
dorsal triangular tongue just where this postnasal organ is situated (fig. 1). 
Another interesting observation is that of all the 22 sense organs, only four 
draw their nerves from branches which run through foramina in the bone. 
The reason is that they are the four oldest organs. Under all circumstanses 
this fact supports the suggestion made below that there are only four sense 
organs enclosed in the antorbital of the adult pike. The most anterior of these 
neuromasts is the postnasal organ, which confirms the opinion advanced 
above, that this organ is situated in the dorsal canal branch in the adult. 
Probably there are only four organs altogether in the canal. 

The rest of the organs, and thus the majority, form a line of pits ventral 
to the canal. As has been pointed out before there is no difference in size or 
structure in the sense organs when they are young. Furthermore, future canal 

pit line organs form together in a row. Only in later stages do 
me organs grow bigger. Thus in a 40 mm specimen, where the canal begi 
to form, there are four organs, the future canal organs, considerably bigge 
than the rest. 

This infraorbital pit line is thus to be considered as a differentiation of t 
infraorbital canal. The sense organs in this line arise like canal organs; they 
have the same structure, for some time even the same size, and they are 
innervated from the same branch, as are also the canal organs, and originally 
during the ontogeny they lie even in a line with them, and are sorted out from 
it only by the formation of the canal. 

Axtts 1808 has described this pit line in Esox americanus as being ventral 
to the line of the suborbital lateral canal and superficial to the lacrymal 
(antorbital-lacrimal in my interpretation). He considers it to be the homologue 
of the horizontal cheek line of pit organs in Amia, which has “moved bodily 
forward”. Now the horizontal cheek line of pit organs in Amia is innervated 


by a branch of ramus hyoideo-mandibularis of the facialis, whereas the pit line 
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in Esox, as has been shown above (cf. fig. 8), receives its nerves from the 


same branch of the ramus buccalis as the sense organs in the bony canal. 


Thus these lines cannot be considered homologous, especially as there is in 
IXsox a short line of pits in the position where a horizontal cheek line should 
be found. 

The infraorbital pit line in [:sox, discussed above, is no doubt homologous 
to the same portion of the corresponding canal line in, for instance, Amia, 
especially as it develops as a differentiation of the general infraorbital line. 
Nevertheless, it seems a dubious procedure to homologize the separate bone 
primordia of the antorbital-lacrimal, one by one, with corresponding elements 
in other fish, as the bone originates in connection with a portion of the sensory 
line, that later differentiates into a real canal portion and a line of pit organs. 
lurthermore the corresponding bone in Amia develops from one single 
primordium, although in connection with five sense organs. 

The rostral in Amia originates as four distinct primordia, in connection with 
as many sense organs. In Esox the rostrals develop in relation to the lateral 
sense organs, in the line of primary supraethmoidal pit organs, but that there 
is the same number of sense organs as in Amia is just a coincidence. In Salmo 
for instance the ethmoidal commissure line of pits holds six organs, three on 
each side. 

[ feel the necessity of making these remarks because of a discussion initiated 
by JARVIK (1943) concerning the possible homologues of the tectal series 
in Latimeria. 

JARvik founds his argumentation on the presumed existence in Amia, and 
Polypterus, of two transverse commissural sensory canals, an anterior and a 
posterior, connecting the supraorbital and infraorbital canals. They are 
described in Sinamia (STENSIO 1935) and in several Crossopterygians, as for 
instance in Latimeria (SMITH, 1939). In Amia the anterior one is said by 
JARVIK to be vestigial, and represented only by the foremost laterally bent 
portion of the supraorbital sensory canal, close behind the anterior external 
nasal opening, in the antero-lateral portion of the nasal bone, and lodging 
organ I in the supraorbital sensory canal. The posterior commisure exists, 
according to JARVIK, only as a ventral portion, and lies in Amia in the postero- 
dorsal portion of the antorbital, and lodges organ 5 in the infraorbital 
sensory canal. The anterior commissure belongs to the supraorbital canal, 
whereas the posterior one “is at least very likely developed from the 
infraorbital sensory canal”. The part of the canal in question is in Amia, 
as well as in Esox, the dorsal antorbital branch. In Polypterus the anterior 
commissure is a supposed connection between the anterior end of the supra- 
orbital canal, and the rostral portion of the infraorbital canal. The posterior 
commissure is supposed by JARVIK to be represented by a slight dorsal curve 


in the infraorbital canal in front of the orbital opening where it passes along 
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the lateral side of the postnasal wall. I have not found these commissures, 
whereas I cannot deny that the portions of the canals indicated by JARVIK 
may correspond, or be homologous, to the commissures in Sinamia. 

On the homologisations of the presumed canal commissures JARVIK bases 
his interpretations of the bones on the dorsal side of the snout in Amia in 
the following way. In Latimeria there is on each side of the snout a double 
series of bones, one on each side of the anterior portion of the supraorbital 
sensory canal. The medial row of bones consists of six nasals. The lateral 
row contains—according to JARVIK’s nomenclature—three tectals, one anterior, 
one middle and one posterior. The anterior tectal is divided in one large piece, 
and two smaller elements. In all there are thus five tectal ossifications. 

The posterior tectal is said to be the homologue of the so-called dermecteth- 
moid in Amia (HOLMGREN—STENSIO 1936), probably to the posterior tectal in 
Coelacanthids (Nesides) and to the postero-dorsal facial portion of the “pre- 
maxillary” in Polypterus. As to the last presumption, it depends entirely on 
the existence of the supposed posterior commissure in Polypterus. As _ it 
appears to be non-existent, it seems more probable that the portion in question 
of the so-called premaxillary in Polypterus contains an antorbital element, the 
premaxillary thus being the posterior, dorsally directed portion of the bone. 
As to Amia the dermectethmoid is certainly a very questionable dermal com- 
ponent of the ectethmoid. I have not been able to identify it during my in- 
vestigations of various stages of developing Amia. 

To continue with the supposed homologues of the tectals, the middle element 
should be represented in Amia “by the part of the so-called antorbital, that 
is pierced by the ventral part of the posterior transverse commissure, and 
lodges organ 5 of the infraorbital canal” (JARvik). As pointed out already, 
the supposed ventral part of the posterior transverse commissure, lodging 
sense organ 5 in Amia, is nothing but the short dorsally directed branch of 
the infraorbital line. The antorbital bone forms, as described earlier (PEHRSON 
1940), in connection with not less than four sense organs, but does not 
originate from a series of primordia, nor does it develop from binary rudi- 
ments. If embryological evidence concerning the origin of dermal bones is to 
be trusted, and there is no reason why it should not, it seems a little far fetched 
to consider one part of a bone that develops in one piece, as the homologue 
of an independent bone in another fish. 

Finally, according to JARVIK, the anterior tectal element should be “the 


antero-lateral part of the so-called nasal, which houses the vestigial anterior 


transverse commissure”. This part of the nasal develops as an independent 


binary ossification in Amia. 
JARVIK’s conclusions are, that the nasal in Amia is a complex tecto- 
nasal, and the antorbital which includes (according to JARvIK) the lateral 


rostral and the middle tectal elements, is a complex rostrotectal. 
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[ cannot agree with JARVIK either in his presumptions or in his con- 
clusions. Despite JARVIk’s rejection of my theory concerning the importance of 
the binary primordia of many of the canal bones in Amia, and despite his 
declaration of the impossibility of interpreting the canal bones in the head of 
Coelacanthids and other Crossopterygians if the theory is withheld (as by 
NIELSEN 1936) I venture an interpretation of the canal bones in the snout of 
Latimeria, different to JARVIK’s. 

During the ontogeny, many sensory canal bones in Amia arise from several 
serially arranged primordia, the rostral for instance from four, the nasals 
and the frontals each from two, tre supratemporo-intertemporals from three. 
Further all primordia in the-supraorbital and the preoperculo-mandibular line 
are formed by double, binary blastematic and bony rudiments. Now JARVIK 
(and HAMMARBERG, cf. p. 9 in this paper) denies the value of the double 
origin of the primordia in any phylogenetical speculations, yet he uses himself 
the serial origin as an argument in his homologisations. I cannot find, that 
the division of a primordium in one direction is less important than 
in another. Therefore I venture to interpret the double row of nasals and 
tectals in Latimeria simply as a series of binary nasals, as is indicated by the 
ontogeny of the nasal in Amia. The medial components correspond to the 
true nasals and the lateral elements to the tectals. The circumstance that there 
are, on each side, six medial elements, and only five lateral, might easily be 
explained by the largest (posterior) component of the anterior tectal (accord- 
ing to JARVIK’s terminology) being the result of the fusion of two tectal 
elements (numbers 3 and 4 from the tip of the nose). Latimeria should then 
possess a long series of at least six neuromasts in the nasal portion of the 
supraorbital canal, probably more judging from the size of the most caudal 
nasal and tectal. The circumstance that also in Esox, Salmo salvelinus and 
Acipenser the nasals arise from binary ossifications gives more importance 
to this opinion. Even in Salmo salar, as well as in Lepidosteus, there are 
indications of a double origin of the nasals, these being the only bones in the 
head which show this peculiarity, 

The rest of the bones in the infraorbital canal of Esox are of less interest. 
In a 40 mm specimen, the largest I have had the opportunity of examining in 
sections, there are neuromasts, but still no signs of ossifications. In an adult 
specimen (fig. 12) the sub- and postorbital row consists on one side of three 
flat bones, containing each one portion of the canal, on the other side of only 
two flat bones, probably representing suborbitals. They are followed dorsally 
by two tube-like bones, one ventral and comparatively long, and one shorter 
dorsal. Both should be called postorbitals. Their variation and late development 
indicate that they deserve less consideration from the phylogenetical point 


of view. 
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INTERTEMPORAL AND DENTAL. 


In 10 mm specimen there is a 


f frontal canal, and the anterior 


or end of the 


sense organ is innervated by a special branch 


lis, immediately 


leaving the facial ganglion 


us nerve, thus showing the typical innervation 


This is, in my opinion, more the criterion 
1s’s definition of 
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13. Gymnarchus niloticus, 41 mm. Lateral view of the head showing dermal bones, 
lateral line canals and neuromasts. 16 X 1. 


of the sense organ, forming first the well known gutter-like protection for 
the organ, which later closes to form a tube round the canal formed in the 
meantime. 

The tongue-like bone projecting caudad from the intertemporal is formed 
over the glossopharyngeal sense organ instead of under it. Later it develops 
into a gutter, but this gutter is reversed, i.e. it has the shape of a tunnel over 
the organ. Further it never forms a closed bone tube in the usual way, per- 
forated by a foramen for the nerve. In a 32 mm specimen the bottom of this 
tunnel is still formed by the cartilage of the skull. In a 40 mm specimen a 
complete tube 1s developed, but in a quite different way. The bottom of the 
tube is formed by perichondrial bone, the pteroticum which has developed in 
the meantime, and fused with the original intertemporal gutter. Esox thus 
lacks a supratemporal bone, and the ossification which has taken its place is 
a complex intertemporal-pterotic. ALLIs (1904) describes this bone thus: ‘The 


squamosal has a post-preopercular portion that lodges an organ innervated 


by a postfacial nerve’. This “post-preopercular” portion, or rather supra- 


preopercular, for very little projects in the adult behind the top of the 
preopercular, is the portion described above. 

Even this part of the skull seems to be subject to variations in the Teleosts. 
In a 32 mm specimen of Gymnarchus the anterior portion of the main latero- 
sensory canal lodges two sense organs, innervated by the otical nerve as in 
Amia. In connection with this portion a bone has developed, thus being an inter- 
temporal (fig. 13), but it shows no tendency to grow backward, having instead 
developed a lamella in the dorso-posterior direction. Comparatively far caudad, 
behind the opening of the supratemporal commissure canal, in the main canal, 
there is one glossopharyngeal sense organ, but without any bone. This portion 


of the canal will later be protected by the large extrascapular. Whether there 
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14. Esox lucius, 11.1 mm. Lower jaw, Fig. 15. Esox lucius, 12 mm. Lower Jaw, 
ventral view, right in dorsal. 40 X 1. left in ventral view, right in dorsal. 35 X 1. 


will be a fusion with any perichondrial element in Gymnarchus, I have not 
been able to discover, 


In Salmo, on the other hand, where the intertemporal portion of the canal 


1 


lodges three sense organs, innervated by the otical branch, an intertemporal 


develops under the second and third sense organs, and grows forward under 
the first. Behind these three sense organs there is a fourth, the glosso- 
pharyngeal organ. Possibly a special centre of ossification develops in con- 
nection with it, but the bone so formed fuses very soon with the intertemporal 
portion, and develops into a tube round the canal, entirely of dermal origin. 
The dermal bone is thus a true supratemporo-intertemporal, but fuses later 
with a perichondrial element, and develops into a complex supratemporo- 
intertem poro-pterotic. 

Dental (dental-splenial). Although the dental proper is no canal bone it is 
dealt with because of its relation to the splenial elements in the mandibular 
line. As is the case in Amia and Salmo the dental in Esox is one of the ear- 
liest skeletal elements to appear. In an 11.1 mm specimen it is already 

formed in the shape of a comparatively short gutter-like bone 
(fig. 14), which covers the Meckelian cartilage laterally. In its 
entire length it is separated from the cartilage by mesen- 
chymateous tissue. As the illustration shows it covers about the 
middle third of the cartilage, leaving both ends free. In a 12 
mm specimen (fig. 15) the dental has grown slightly caudad. 
Distally the dental has the same extension. Behind the dental 
the primordium of the angular has developed. At the anterior 
end of the cartilage a small oblong disc of perichondrial bone 
has developed. It is the mento-mandibular. This little ossifica- 
tion is in this stage easily distinguishable from the dental as 
seen in fig. 15. In later stages it surrounds the anterior end 
of the cartilage entirely (figs. 16 and 17). The posterior margin 
of the mento-mandibular fuses very soon with the anterior 
Ventral view 


margin of the dental, which will give the impression that the 
of lower jaw 


dental consists of an anterior perichondrial portion, while the 
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greater part is purely dermal. This circumstance had already ang 
caused SCHLEIP (1904) to suggest the possibility of the existence 
in Salmo of two dental elements, one perichondrial and one 
dermal. If sufficiently young specimens of Salmo are examined, 
for instance Salmo salar up to 15 mm in length and S. salvelinus 
up to 14 mm, it will be found that only the dental proper is 
developed, while in slightly older specimens the mento-mandi- 
bular is formed as well. In Salmo the primordium of this bone 
arises laterally on the anterior end of the Meckelian cartilage, 
the only difference between Salmo and Esox. 
No separate splenial elements are formed in the pike, but 
in the 18.8 mm specimen a strip of comparatively sparse 
blastematic tissue is seen along the ventro-medial side of 
the dental (fig. 16). This blastema is the homologue of 
the splenial primordia, which are comparatively independent 
in Amia (PEHRSON 1940). In later stages of the pike, from 
20 mm length, the blastematic strip ossifies and changes Fig. 17. Esox 
lucius, 32 mm. 
into a lamella as shown in fig. 17. This bony lamella assumes Ventral view 
first the gutter-shape and develops eventually into the usual of lower jaw. 
bone tube round the canal. satin 
The number of primary sense organs in the mandibular canal is six. A real 
canal is first formed in a 32 mm specimen in connection with the primary sense 
organ 4 (fig. I). 
From the description now given of the development of the so-called dental 
(dentary) in Esox it is evident that this bone in Esox and probably in Teleosts 


generally is a complex os dentale-mento-mandibulare-spleniale. 


SUMMARY. 


The development of latero-sensory canal bones in Esox (and in Salmo) 
proceeds fundamentally along the same lines as in Ganoids, especially Holosteans. 
Thus blastematic primordia arise in connection with the neuromasts. As a rule 
these primordia form comparatively long before any sensory line canals or 
even grooves have developed. In comparison with the conditions in Amia the 
blastemas of the future canal bones are poorly developed. 

Binary blastematic primordia never arise in the Teleosts examined, and, 
with exception of the nasals, not even binary bone primordia. Generally the 
ontogeny of the latero-sensory canal bones is simplified and abbreviated in 
comparison with the conditions in Amia. The splenials, for instance, which 
even in Amia do not develop entirely independently, have lost their in- 


dividuality altogether during the ontogeny. Only a strip of blastematic tissue, 
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which later ossifies as a lamella along the dental, is what remains of this series 


of once independent bones. The forming of frontals and intertemporals from 
single blastemas is another instance of the shortening of the ontogeny due to a 
higher phylogenetical state of development. 
‘he substitution of the former supraethmoidal canal by a line of pits, as 
is the rule in Teleosts, has nevertheless not prevented the development of 
forming in connection with the primary sense organs in this pit 


i 


; 1 
rue rostrais, 


ic 


In this respect Esox shows more primitive conditions than, for example 


No Sul] 


pratemporal element is formed, only an intertemporal which fuses with 


the lower jaw the dental fuses with a perichondrial bone, the mento- 
ndibular 


\ remarkable feature is the breaking up of the distinctions between latero- 


sensory canal lines and lines of pit organs, noticeable in portions of the infra- 
orbital and mandibular lines. 
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LIST OF ABBREVIATIONS. 


ang., angular. nan., nasal neuromast 
ant., antorbital. ngl., nervus glossopharyngeus. 
ao., antorbital. no., nasal opening. 
aop., antorbital primordium. oppl., opercular line of pits. 
bucc., nervus buccalis orb., orbita. 
dental (-splenial). §., nervus ophthalmicus superficialis. 
dermosphenotic. , ramus oticus. 
extrascapular. , parietal. 
fny., frontal neuromast I—4. planum ethmoidale. 
frontal pmx., premaxillary. 
frr., rostral process of frontal. po., postorbital(s). 
hcl., horizontal cheek line of pits. pop., preopercular. 
hm., nervus hyoideo-mandibularis. pq., palato-quadrate. 
it., intertemporal primordium. ro., rostral. 
itpt., intertemporo-pterotic. scl., supracleithral. 
lsc., latero-sensory canal. sec., supraethmoidal commissure sense 
mapl., mandibular pit line organs. 
mc., Meckelian cartilage. smux., supramaxillary. 
mcl., mandibular canal. so., suborbital(s) 
jum., mento-mandibular. spbl., splenial blastema. 
mpl., middle head line of pits spl., splenial. 
msic., sensory line connection between ss¢c., suprascapular. 
mandibular and preopercular lines. stc., supratemporal commissure. 
mx., maxillary. vel., vertical cheek line of pits. 


via., nasal, 
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NOTES ON THE FORMATION OF THE 
FERTILIZATION MEMBRANE AND 
OTHER FEATURES OF THE 
EARLY DEVELOPMENT OF THE 
ASTERIAS EGG 


JOHN RUNNSTROM 


(Wenner-Gren’s Institute for Experimental Biology, University of Stockholm) 


The present author, in collaboration with MONNE and WICKLUND (1), has 
recently studied the formation of the fertilization membrane in the sea-urchin 


egg. Advantage was taken of some observations on agents which arrest the 


membrane formation at different stages. It was thus possible to study the 


different stages of this process. 

Furthermore, the exposure cf the Echinocardium eggs to serum diluted with 
seawater was found to induce a slow membrane formation. Under these con- 
ditions the process displayed itself in a way which allowed a detailed study 
of the different stages. The chief outcome of our research was the fact that 
the cortical granules, which in unfertilized eggs are found below the surface, 
are incorporated with the membrane. The granules are elongated in a tan- 
gential direction and merge with the substance of the membrane. Only after 
these changes does the membrane present its normal birefringence (retarda- 
tion 12—13 mu). The birefringence of the membranes with the granules still 
visible is considerably lower. We have to deal in the membrane with a 
birefringence of form. The fully formed membrane has to be pictured as 
constituted by protein films parallel to the surface. 

It seemed of interest to compare the mechanism of membrane formation 
in the sea-urchin egg with that in the starfish egg. From a study of the litera- 
ture it seems evident that the vitelline membrane is more readily demonstrable 
in the unfertilized starfish egg as compared with the sea-urchin egg. For ex- 
ample, CHAMBERS (2) was able by microdissection to remove a fine membrane 


from the surface of the starfish egg. Such eggs are fertilizable upon in- 
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semination, but they do not form fertilization membranes. It is tempting to 
regard this membrane as the preformed fertilization membrane. 

HOrstapius (3), who studied the development of Astropecten aranciacus, 
could clearly distinguish a membrane on the surface of the unfertilized egg 
of this species. The author states that his material certainly represents a case 
with preformed fertilization membrane. 

In the living sea-urchin egg the presence of a vitelline membrane cannot be 
directly demonstrated. CHAMBERS (4) subjected unfertilized Arbacia eggs to 

strong centrifugal force. At the heavier pole of the egg he could, by micro- 
| off the remains of a thin membrane. This probably corresponds 
ine membrane. The present author with MONNE and BRoMAN (5) 
showed that a vitelline membrane becomes visible in eggs immersed in dilute 
sea-water. This membrane presents a birefringence much lower than that of 
ie fertilization membrane. Even this low birefringence may be an artefact, 
as no sign of a vitelline membrane is observed on the surface of the unfer- 


tilized egg when studied under the polarization microscope. A vitelline mem- 


brane, however, is certainly present aiso on the surface of the sea-urchin egg. 


Ss 


In unfertilized eggs subjected to the action of trypsin no or only an incom- 
plete vitelline membrane appears on immersion of the eggs in dilute sea- 
water, Evidently, the membrane is broken down, whereas the underlying 
cytoplasm remains intact even during a longer exposure to the enzyme. The 
eggs subjected to the action of trypsin may be fertilized, but no membrane 
formation ensues on the entrance of sperm. Consequently, the presence of a 

lline membrane is necessary for the formation of the fertilization mem- 
brane. This, however, does not imply, as evident from the data reviewed above, 
that the fertilization membrane simply arises by an elevation and transforma- 
tion of the vitelline membrane. This latter probably gives rise to an external 
part of the fertilization membrane. Under certain pathological conditions, a 
very thin membrane may appear upon fertilization. This probably corresponds 
to an elevated vitelline membrane with which no cortical granules have been 


incorporated. 


In view of the problems mentioned above some observations were made on 


the eggs of the starfish Asterias rubens L. during a visit to the Zoological 
Station at Kristineberg in the latter half of May 1944. At that time the height 


of the breeding season of Asterias rubens had evidently been passed. The 
material obtained allowed, however, a number of observations. Unfortunately, 
no quantitative measurements of the birefringence could be made. as no com- 
parator was available. I hade at my disposal two nicols and a gypsum plate 
R I which could be introduced into an ordinary Zeiss microscope. 

Though the behaviour of the membrane was the chief point of interest, 


some additional observations were made which may be included in this report. 


e 
19 
i. 
> 


161 

THE FORMATION OF THE FERTILIZATION MEMBRANE 
In females with ovaries rich in eggs these 

were found to be in the early stages of 

maturation. This renders probable that, at 

spawing, the eggs are laid at a stage when 

the germinal vesicle has already been broken 

down. This confirms what has been reported 

already by GEMmIL (6) for Asterias rubens. 

HOrstapius (3) has reviewed the literature 

on this point and he has also demonstrated 

that the maturation in Astropecten is prob 

ably not induced by the rise of pH to which 

the eggs are subjected when extruded into the 

sea-water. In many females only unripe eggs 

were found which gradually matured when 

brought into sea-water. The eggs had a dia 

meter of about 150 uw. The egg was sur 


rounded by a jelly hull 30— 4o wu thick. Out- 
side the jelly a layer of follicle cells was 


regularly found in the unripe eggs, whereas it was absent in the eggs with the 
germinal vesicle already broken down. 

GEMMIL (6) has described the follicle cells in Asterias rubens. According 
to this author, all the oocytes in the ovary are covered with follicle cells, ex- 
cept on the surfaces which adhere to the walls of the gonad. The follicle cells 
are first cubical, but finally become flattened. 

Fig. I represents a not yet fully grown oocyte of Asterias from the ovary 
(fixation in Bouin’s liquid, staining with iron haematoxylin and fuchsin). The 
egg has purposely been somewhat overstained to allow the follicle cells to 
appear more distinctly. Around the egg follicle cells are visible. On the sur- 
face of fully grown oocytes which were studied in the living state the follicle 
cells evidently do not form a continuous layer. Above all in eggs immersed in 
glycerin, a sparse network of protoplasmic threads with node-like swellings 
was observed to be located on the surface of the jelly hulls. A closer examina- 
tion left it beyond doubt that numerous thin pseudopodia pierce the jelly con- 
necting the egg surface with the follicular elements. It seems probable that 


these pseudopodia form paths of transport for nutritive material which pas- 


ses from the follicle cells to the eggs. Similar thin pseudopodia have repeatedly 
I 


been described as existing in the oocytes of sea-urchins. For the literature, 
LINDAHL’s paper (7) should be consulted. He also brings new data about this 
phenomen as it is observed in Strongylocentrotus droebachiensis. 

The present author also had occasion to observe that thin pseudopodia or 


cytoplasmic filaments may extend between the surface of the oocytes of this 
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sea-urchin and _ follicle  ele- 
ments adhering to the surface 
of the jelly of the oocyte. 
These elements still adhere to 
most of the oocytes even when 
these have been obtained in the 
free state by gentle shaking of 
the ovaries removed from the 
female. Generally a mass of 
cells has its site at one pole 
of the egg. The cell mass in 
fairly opaque and, on the liv- 
ing material, no nuclei are 
visible. From sections it was 
evident, however, that the cell 
mass may contain several nuc- 
lei. The mass probably cor- 
responds to follicular elements 
which are detached together with the eggs from the ovaries. Sometimes several 


eggs are joined together around one cell mass. ‘rom the cell mass protoplasmic 


strands protrude, which like fingers grasp one hemisphere of the egg. It can 
readily be seen that numerous fine cytoplasmic filaments extend through the 
jelly layer and connect the egg surface with the finger-like strands. 

Fig. 2 is taken from a section of an ovary of Strongylocentrotus. The pre- 
paration was stained with iron haematoxylin and fuchsin. The whole egg is 
here seen to be surrounded by follicle cells. The state described above for eggs 
of Strongylocentrotus isolated from the ovary probably results from a rupture 
of the follicular sheath at one pole of the egg, while it remains attached to 
the egg: al the opposite pe le. 

The fine connections between oocytes and follicle cells evidently do not serve 
only for the nutrition of the growing eggs, but at the end of the breeding 
season they also act in the process of resorption of eggs which have remained 
in the ovaries. 

The aim of this brief description was only to show that the conditions 
prevailing in the oocytes of Asterias rubens are not without parallel in the 
sea-urchin development. Concurrently with the breakdown of the germinal 


vesicle, the fine pseudopodia or cytoplasmic filaments extending through the 


jelly retract in the Asterias egg. The retraction, however, is not complete, but 


the material of the pseudopodia forms a granular layer which extends to 
about half the thickness of the jelly hull. Fig. 3 shows this phenomenon dia- 


grammatically. Fig. 3a represents the conditions before the onset of matura- 
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a 


Fig. 3. f. follicle cell, es. egg surface, p. pseudopodia. 


tion. The fine pseudopodia extend between the egg surface and the follicle 
elements. Fig. 3 b shows the jelly hull in a maturing egg. In the outer part 
no structure is visible; in the inner half the granular material is visible which 
represents the retracted pseudopodia. HOrstTapivus has very well described and 
represented (cf. (3), fig. 2) this granular layer, but without describing its 
origin. 

The disappearance of the follicular elements which, without exception, fol- 
lows the breakdown of the germinal vesicle, finds a very simple explanation 
in view of what has been described. The follicular elements are attached to the 
surface of the jelly hull by means of the fine pseudopodia. As soon as these 
pseudopodia retract, the follicular elements fall off, as has been directly 
observed in numerous cases. Isolated follicular strands were found between 
maturing eggs. 

The jelly hull of the starfish egg apparently differs in many respects from 
that of the sea-urchin eggs. HOrstTapius has already pointed out that it is 


comparatively thinner than that of the sea-urchin egg. In this latter, the jelly 


hull undergoes a considerable swelling which gradually renders it several times 


thicker than it was from the beginning. The sperm apparently does not norm- 
ally penetrate the jelly of the starfish egg, but is incorporated by means of 
extrusions formed from the egg surface. The reader is referred for literature 
and discussion to HOrsTApIUs’ paper (3). 

In the present research, no special attention has been paid to the penetration 
of the sperm. A conclusion can be drawn, however, from the data presented 
above and those reported by HOrstapius (3), namely that the retracted 
material of the pseudopodia penetrating the jelly of the oocyte does not con- 
tribute to the formation of the extrusions which engulf the sperm. These 


‘ 


extrusions or “entrance cones” are neo-formations from the egg surface. 
The jelly of the sea-urchin egg is precipitated by an agent, Androgamone I] 
(A II), according to HARTMANN’s terminology, cf. (8). A II was prepared, 
following the directions given by RuNNstTROM, TISELIUS and LINDVALL (9), 
from sea-urchin sperm. This extract gave, however, no reaction with the jelly 
of the Asterias egg. Sperm from Asterias was subjected for three minutes to 
extraction by sea-water at 90°. The quantity of material obtained being small, 


no further purification was undertaken. The crude extract, however, was 
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strongly active as A II, when 
tested with eggs of Psamme- 
chinus miliaris, but it gave no 
reaction whatsoever with the 
jelly of the Asterias egg. Thus, 
the reaction of the Asterias jelly 
is very different from that of 
the sea-urchin jelly. It is known 
of the latter that it has the char- 
acter of a mucin (10) of 
strongly acid nature. In conse- 
quence of this, it is not only 
precipitated by the probably 
more specific agent A II, but 
also by proteins of basic nature 
like the protamins. On exposure 
to a solution of 200 mg 9% salmin sulphate, for example, the jelly of the sea- 
urchin egg immediately precipitates, whereafter in some minutes a strong con- 
traction of the jelly ensues. This same salmin solution is without effect on the 
starfish egg. It must be inferred from this that the jelly of the Asterias egg has 
not the acid character which characterizes the jelly of the sea-urchin egg. 

Eggs wih one or two polar bodies formed were transferred to a hypertonic 
solution (2 ml. sea-water + 0.6 ml. 2.5 N NaCl). In this a membrane soon 
appears which is somewhat elevated from the egg surface. A granular layer 
adheres to the inner surface of the membrane. This latter undoubtedly cor- 
responds to the vitelline membrane which in the Asterias egg can evidently 
be rendered visible by simple exposure to hypertonic solution. In the sea-urchin 
egg this is not so, as follows from the introductory review. In a hypertonic 


solution, the unfertilized ripe egg shrinks with a wrinkled surface. The vitelline 


membrane evidently adheres closely to the egg surface. Only after a certain 


55 


time of exposure to the hypertonic solution may a membrane elevation ensue 
in a variable percentage of the eggs. This involves a more or less advanced 
activation of the egg. The question now arises wether the vitelline membrane 
has the same qualities as the fertilization membrane. This could be decided by 
the microscopic examination of the egg between crossed nicols with the gypsum 
plate introduced in a diagonal position. Under these conditions, no bire- 
fringence could be detected in the vitelline membrane, which was separated 
from the egg surface by exposure to a hypertonic solution.’ In the fertilization 
membrane, on the other hand, a beautiful birefringence was observed which 
Was negative with respect to the radial direction. When the fertilized eggs 

1 This does not exclude the possibility, however, that a low birefringence may be 


1 


detected with more sensitive methods, e.g. the use of the mica comparator. 
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were immersed in a mixture of 
I part sea-water and 4—5 parts 
glycerin, no birefringence of the 
fertilization membrane could be 
demonstrated. It follows from 
this description that the fertiliza- 
tion membrane of the Asterias 
egg resembles, with respect to 
the characters examined, that of 
the sea-urchin egg. The granules 
which are seen to adhere to the 
inner surface of the vitelline 
membrane of the eggs immersed 


in the hypertonic solution are 
Fig. 5. 


not visible in the fertilization 
membrane. It seems extremely probable that the granules in question 
respond to the cortical granules of the unfertilized sea-urchin egg. 

The granules in question were very clearly visible in Asterias oocytes fixed 
in Bouin’s solution, sectioned, and stained with haematoxylin, cf. fig. 4. 

In fig. 5, an egg is represented in which the cortical layer with its granules 
has been separated, probably at the fixation, from the underlying cytoplasm. 
A similar separation was often also observed in eggs which, in the living 
state, had been immersed in glycerin. In fig. 5, the cortical granules are in 
many cases seen to be aggregated to smaller groups. This certainly is an 
artefact. In some places, however, the single granules are readily visible. The 
cortical granules in Asterias are formed during the development of the oocytes ; 
they are not observed in smaller oocytes. 

The cortical granules are not visible in sectioned sea-urchin eggs which have 


been fixed in Bouin’s solution, while here Ilemming’s solution gives a good 


fixation of the granules in question. 


The fate of the cortical granules after the entrance of the sperm could not 
be followed in detail, as it could in the sea-urchin egg. In view of the facts 
described above it remains very probable, however, that the cortical granules 
merge, as described for sea-urchin eggs (1), with the preformed membrane 
also at the fertilization of the starfish egg. 

In a forthcoming, more detailed paper on the formation of the fertilization 
membrane of the sea-urchin egg, it will be proved that the increase in the 
birefringence of the membrane during its elevation is not due to a distension 
of the membrane. 

The colloidal osmotic pressure of the vitelline space certainly plays a role 
in the elevation and the maintenance of the normal form of the fertilization 


membrane. However, the 1.5—2-fold increase in the surface area of the mem- 
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bran occurring during the elevation is chiefly an active process. One of the 
most important factors in this process is the incorporation and the rearrange- 
ment of the material of the cortical granules. A film structure hereby results. 
The thickening of the membrane during its elevation, cf. Hopson (11), 
COSTELLO (12), may be due to a water-uptake between the protein films 
oriented parallel to the surface. A swelling process of this kind may explain 
the rise in the birefringence of form which occurs during the elevation of the 
membrane, The difference between the refractive index of the protein films 
and that of the water layers between the films is, indeed, the prerequisite for 


the birefringence of form characteristic of the normal fertilization membrane. 


SUMMARY. 


In the unfertilized egg of Asterias rubens L. the vitelline membrane may 
be rendered visible by immersing the eggs in a hypertonic solution. On the 
inside of the vitelline membranes cortical granules are visible. The presence 
of these granules could be demonstrated also on fixed and sectioned material 
(figs. 4 and 5). The vitelline membrane is not, or only very slightly, bire- 
fringent, whereas the elevated fertilization membrane presents a readily de 
monstrable birefringence which is negative in the radial direction. It is 
suggested that the cortical granules, as shown for the sea-urchin egg, contribute 
to the formation of the fertilization membrane. The thickening of the mem 
brane during its elevation may be due to a water-uptake between the protein 
films constituting the framework of the membrane. The alternation of protein 
] 
L 


films and water layers in the fully formed membrane accounts for the bire 


fringence which disappears when the membrane is immersed in glycerin. A 


birefringence of form is consequently involved. 


The eggs, whe Vv » females, have often already entered into 
maturation 
The oocytes are surrounded by follicular elements (fig. 1). Thin pseudo 
podia are formed from the egg surface connecting this latter with the follicular 
elements. When the eggs enter into maturation, the thin pseudopodia retract, 


but are still visible as a granular layer in the inner part of the jelly hull (figs. 


3a and 3b). Some comparisons are made with eggs of the sea-urchin 
Strongylocentrotus droebachiensis (fig. 2), in which the thin pseudopodia 
and their connections with follicular elements are readily visible. The same 
mechanism probably serves in the involution of eggs not laid. 


The jelly hull of the starfish egg is not, like the jelly of sea-urchin eggs, 


precipitated by an extract from sperm containing Androgamone II, not even 
when the extract is made from Asterias sperm. The latter extract, however, 


precipitates the jelly from sea-urchin eggs. Salmin, which has a very strong 
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precipitating action on the jelly of the sea-urchin egg, has no effect on that 


of the starfish egg. This, therefore, probably has not the strong acid character 


which characterizes the sea-urchin jelly. 

The author is very indebted to the staff of the Zoological Station, Kristine- 
berg for their ready helpfulness. I also thank my friend Dr. Lupwik MonnE 
for discussions and technical help. 
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BEITRAG ZUR KENNTNIS DES VER- 
HALTENS DES MAGEN-DARMKANALS 
UND VERSCHIEDENER ORGANE UN- 
TER DEM EINFLUSS VERSCHIEDEN- 
ARTIGER NAHRUNG 
VON 
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Die Frage des Einflusses verschiedener Nahrungsbeschaffenheit auf den 


Organismus als Ganzes sowie auf einzelne Organe hat schon verhaltnismassig 


fruh das Interesse einer Anzahl von Forschern in Anspruch genommen. Man 
hat dabei die Lange- und Gewichtsverhaltnisse des Verdauungsapparats bei 
einseitiger Ernahrung verschiedener Art untersucht, aber auch auf. struk- 
turelle Veranderungen gefahndet. 


Bereits Darwin hatte darauf aufmerksam gemacht, dass die Darmlange zunimmt, wenn 
Fleischfresser oder Omnivora Vegetabilien zu fressen beginnen. Er gab auch an, dass wilde 
Kaninchen einen Jangeren Darm hatte als zahme, und fithrte dies darauf zurtick, dass den 
letzteren eine bessere Kost erreichbar ist als jenen. Allerdings wird das von CRAMPE 
(1872) bestritten, der Darmgewicht und -lange bei einer Reihe verschiedener Tiere, wie 
Hund, Katze, Maus, Vogel u. a. m. bestimmt hat. Er behauptet, die Ernahrung allein 
konne nicht die wechselnde Darmlange erklaren. Die Form der Nahrung, nicht die che- 
mische Beschaffenheit derselben, ttbe Einfluss auf den Darmkanal aus. MUHLMANN (1900) 
weist auf die Schwierigkeit hin, die Darmlange exakt zu messen, und zwar infolge von 
Kontraktionen der glatten Muskulatur. Man steht ferner auf dem Standpunkt, dass es 
nicht richtig sei, die Lange des Darmes in Beziehung zu der des Korpers zu setzen, da 
die letztere von einer Menge verschiedener Faktoren abhangig ist. Die Darmmasse soll 
nach MUHLMANN im Verhaltnis zur Korpermasse studiert werden. Er untersuchte Gewicht 
und Lange des Darms bei 4—24 Stunden nach dem Tode obduzierten Leichen. M. ge 
lanete zu dem Ergebnis, dass die Darme gleichlaufend mit der Korpermasse wachsen. Das 
Verhaltnis Darmlange/Korperlange ist wie das Darmmasse/Korpermasse wahrend des gan 
zen Lebens relativ konstant. Fermi und Repetto (1901) meinen, das Verhaltnis zwischen 
dem Gewicht eines Organs und dem des ganzen Korpers steige um so starker, je mehr das 
Organ in Titigkeit ist. Die Autoren schliessen u. a. aus Untersuchungen der Darme von 


Carnivora, Herbivora und Omnivora, dass Tieren, welche schwerer verdauliche Stoffe 
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fressen, eine geringere Magen-Darmkapazitat eigen ist, dass aber die fraglichen Organe 
eine grossere Widerstandsfahigkeit besitzen als bei anderen Tieren. 

Dass Grasfresser einen langeren Darmkanal haben als Fleischfresser, ist eine seit langem 
bekannte Tatsache. Sussporr (1901) gibt an, dass bei jenen der Darm 12- bis 25mal, bei 
diesen 4- bis 5mal so lang ist wie der Korper. Not (1903) sagt nach einer Untersuchung 
ler Darmlange bei Berechnung pro Kilogramm Korpergewicht, sie sei bei Fleischfressern 
etwas geringer als bei Pflanzenfressern. Allesfresser sollen eine Zwischenstellung ein- 

No& behauptet ferner, der Einfluss der Nahrung auf den Darm sei von sekun- 
darer Bedeutung. 

Grosseres Interesse besitzt die Frage, ob sich bei einer gegebenen Tierart eine Kost- 

am Magen-Darmapparat auswirken kann. In einer Serie von Arbeiten hat BABAK 

(1903, 1905, 1906) uber das Verhalten des Darmes bei Kaulquappen berichtet, welche mit 
verschiedenen Nahrungsstoffen (Froschfleisch, Vegetabilien, Fleisch und Vegetabilien) ge- 
futtert worden waren. Ausserdem wurde zu der Fleischkost Zellulose, Glaspulver und 
Kreatin zugesetzt. Der Autor gibt an, dass der mechanische Effekt geringfiigig war. Wie 
andere Forscher meint BABAK, die Beschaffenheit der Nahrung sei ohne Belang fiir die 
Darmlange. Er ist dagegen der Ansicht, dass die Pflanzenfresser eine grossere Darmflache 
bekommen als die fleischfressenden Versuchstiere. Pflanzenproteine und Kalziumsalze wir- 
ken verlangernd und verengend auf den Darm. ReviLLiop (1908) untersuchte an Ratten 
lie Reaktion des Darmes, einerseits nach Fleisch- und vegetarischer Kost, andererseits nach 
a., dass der Darm bei Weibchen langer ist als bei Mannchen, und 

\lter auf das Verhalten des Darms Einfluss austibt. Fleischnahrung soll nach 

lie Lange des Duodenums sowie auch die des Diinndarms steigern, wahrend 

slinddarm verkurzt werden, Diese Veranderung soll der Ausdruck einer chemi- 

Darmes sein. Die vegetarische Kost dagegen soll nur eine mechanische 

ig auf den Darm auslosen. G. WEzEL (1928) fttterte Ratten mit Vegetabilien, 
gemischter Kost und Breikost. Er bestimmte die Lange der einzelnen Darmab- 

nach Fixierung in situ mit Formaldehyd, indem er einen Faden an jeder Schlinge 
entlanglegte dann diese Faden mass. Ferner hat der Autor auch das Gewicht des 
r Leber und Bauchspeicheldriise ermittelt. Die einzelnen Werte wurden danach 

zu u. a. dem Korpergewicht, dem Gewicht des Dinndarms und dem des 

ganzen Verdauungsapparats gesetzt. Wezel kam zu dem Ergebnis, dass bei den Fleisch- 
fressern der Dunndarm langer wird als bei den Pflanzenfressern, wahrend bei den letzteren 
Tieren die Lange des Kolons zunimmt. Wird das Gewicht des Dunndarms im Verhaltnis 
tur Korperlange berechnet, so ergibt sich ftir die Pflanzenfresser ein niedrigerer Wert 


als fur die Fleischfresser, bei Beziehung auf das Korpergewicht ist dies umgekehrt. Der 


Magen wiederum ist nach Wezels Angabe bei den Pflanzenfressern schwerer als bei den 


‘leischfressern, desgleichen die Leber. Tiere, welche gemischte Kost erhalten hatten, ver- 


hfresser. Da die Untersuchungen des Autors an einer verhaltnis- 

Tieren durchgefuhrt sind, wird nicht ersichtlich, ob seine Werte 
Unterschiede angeben oder nicht. G. WEzEL (1930) untersuchte Gewicht und 
bei mit verschiedener Kost aufgezuchteten Ratten (1. vegetarische Roh- 
Vegetabilien, 3. Fleisch, 4. Breikost). Er fand, dass die Gesamtlange des 
yhkosttieren grosser war als bei den Fleischtieren, wahrend das Gewicht 
er war. Das Gewicht des Magens, Dickdarms und Zakums war 
den Fleischtieren. Ahnliche Versuche, eben- 

Lp und HaAESLER (1930) angestellt. Sie arbeiteten mit 64 

und zwar derart, dass die einzelnen Gruppen Tiere des- 

Nahrung war Pflanzen-, Fleisch- und gemischte Kost. Dis 


V eranderung gering und am Dickdarm am starksten aus- 
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gepragt sind. Ausserdem war das Gewicht des Diinndarms bei den Pflanzenfressern nied- 
riger als bei den Fleischtieren. Die absolute Darmlange erwies sich bei den Fleischtieren 
als grosser, im Vergleich zu den Ratten mit Planzendiat. Die Darmlange im Verhaltnis 
zur Rumpflange liess dagegen keine Differenz erkennen. BECKMAN (1932) untersuchte 
auch Ratten nach Pflanzen- und Fleischkost. Er glaubt nachgewiesen zu haben, dass die 
mit Vegetabilien geftitterten Ratten einen relativ langeren und schwereren Darm haben 
als die Fleischtiere. Der Diinndarm hingegen war bei den ersteren Tieren relativ kiirzer. 
Ein gewisses Interesse besitzt die Feststellung von U. Werzet (1934) bei Versuchen an 
Ratten, welche Fleisch- bzw. Pflanzendiat erhalten hatten, dass die v. Brunnerschen Drii- 
sen bei den Fleischtieren weiter in das Duodenum hinabreichten als bei den Pflanzentieren. 
Lange und Gewicht des Zwolffingerdarms waren dagegen bei diesen Tieren hoher als 
bei jenen. 

Gegen einen grossen Teil der ttber das Verhalten des Verdauungsapparats bei ver- 
schiedener Kost ausgefiihrten Untersuchungen diirfte sich der Einwand erheben lassen, 
dass die Zeit, wahrend welcher die Versuchstiere die verschiedenen Kostarten erhalten 
hatten, zu kurz gewesen ist. Die Versuche, bei welchen man die Tiere wahrend ihres gan- 
zen Lebens bei der einseitigen Kost gehalten hatte, deren Effekt man ermitteln wollte, 
sind offenbar in der Minderzahl. Die einzelnen Untersuchungen lassen sich auch schwer 
miteinander vergleichen, da die betreffenden Forscher ihr Material verschieden behandelt 
haben. 

Schliesslich sei darauf hingewiesen, dass das Schrifttum tber den Einfluss verschieden- 
artiger Ernahrung auf den Verdauungsapparat verschiedener Vogelarten hier nicht be- 


rucksichtigt ist. 


MATERIAL UND METHODIK. 


Zur Untersuchung dienten grosse weisse Ratten, Mannchen und Weibchen. 
Insgesamt sind 58 Ratten untersucht worden; 23 von diesen waren Weibchen, 


35 Mannchen. Die Untersuchung wurde in der Weise ausgefuhrt, dass die 


Tiere jedes Wurfs, nachdem sie das Muttertier verlassen hatten, in zwei gleich 


grosse Gruppen eingeteilt wurden. Die Ratten in der einen Gruppe wurden 
dann nur mit Brot, hauptsachlich mit Weizengeback, aufgezogen, die der an 
deren mit gekochtem Rindfleisch. Beide Gruppen erhielten ausserdem jeden 
zweiten Tag Milch sowie das Vitaminpraparat Viterna. Samtliche Tiere wur- 
den bis zur Totung bei der betreffenden Kost gehalten. Die Zeit, wahrend 
welcher die Tiere in der hier angegebenen Weise ernahrt wurden, schwankte, 
unterschritt aber niemals ein Jahr. Tab. 1 enthalt die mit Fleisch aufgezogenen 
Tiere (Fleischtiere), Tab. 2 die nur mit Brot gefiitterten (Kh-Tiere). Die 
Zahl der Tiere in der ersteren Gruppe ist 34, in der letzteren 24. Samtliche 
Tiere wurden durch Dekapitieren getotet, und zwar stets an demselben Zeit- 
punkt (14°° Uhr). Dann wurde ein Leberstick entnommen und zur Bestim- 
mung des Leberglykogens mit einer Genauigkeit von I mg gewogen (s. Nor- 
DENSKIOLD, SJOGREN, HOLMGREN und MOLLERSTROM 1937). Zur _histo- 
logischen Analyse des Leberglykogens wurde eine ungefahr 4 mm dicke Le 


berscheibe in absolutem Alkohol fixiert. Vom Pankreas, im Mesenterium des 
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Zwolffingerdarms, wurde ein kleines Stuck entnommen, welches mit der 
Fixierlosung A von LANE-BENSLEY behandelt wurde. Die Leber wurde nach 
der bekannten Glykogenfarbungsmethode von Best gefarbt, die Bauchspeichel- 
drise nach LANE-BENSLEY. 


Aus dem Darm wurden drei Stticke exzidiert: 1. aus dem Duodenum nahe 


am Pylorus ein 1—2 cm langes Stick, 2. ein 1 cm langes Jejunumstiick aus 


der Mitte des Dunndarms, 3. ein Ileumstick am Ende des Dunndarms. Samt- 
liche Darmstucke wurden in Formolsublimat nach HAGGovist fixiert. Nach 
der Einbettung wurden die Praparate in 10 uw dicke Schnitte zerlegt und teils 
mit Hamatoxylin-Eosin, teils mit I %-iger wassriger Toluidinblaulosung 
gefarbt. 

Unmittelbar nach dem Tode wurde die Leber mit einer Genauigkeit von 
10 mg gewogen, Ferner wurden Lungen, Milz, Nieren, Herz sowie Testes 
entnommen und sorgfaltig von Bindegewebe und Fett befreit. Darauf wurden 
die Organe mit einer Genauigkeit von 10 mg gewogen. Nur beim Darm war 
die Gewichtsbestimmung weniger genau; dies beruht darauf, dass derselbe 
zwecks Reinigung mit Wasser durchspult und dann vorsichtig getrocknet 
wurde. Da infolgedessen der Fiutissigkeitsgehalt wechselt, halte ich eine gros- 
sere Genauigkeit beim Wiegen fiir zwecklos. Der Magen dagegen, welcher in 
der Regel eine feste Masse Nahrung enthalt, die sich restlos von der Wandung 
ablosen lasst, wurde nicht ausgespult und konnte daher auch mit grosserer 
Genauigkeit gewogen werden. 

Es konnte hier eingewendet werden, dass die Gewichtsbestimmung der 

» mit noch grosserer Genauigkeit hatte erfolgen mussen, als es der Fall 

Meines Erachtens wurde man aber hiermit nichts erreicht haben, 

da schon die Verdunstung bei der Entnahme von Organen, in noch hoherem 

Grade das Abpraparieren von Bindegewebe und Fett zu Fehlern fuhrt, die oft 
grosser sind als 10 mg. 

Das Gewicht der Tiere schwankt stark, und die Ileischtiere sind durchweg 
schwerer als die Kh-Tiere; das durfte u. a. darauf zuruckzufthren sein, dass 
das von der Verfuttterung gekochte Fleisch ziemlich viel interstitielles ett ent- 
halt. Das Korpergewicht wurde mit einer Genauigkeit von I g bestimmt, und 
die Tiere wurden wahrend des ganzen Versuchs jeden zweiten Tag gewogen. 
Die Messung der Lange des Dunndarms nach sorgfaltiger Entfernung 
des Mesenteriums erfolgte, indem der Darm frei aufgehangt wurde, wor- 
auf die Lange an einer vertikalen Mess-skala abgelesen wurde, deren Grad 
einteilung eine Genauigkeit von I mm hatte. Dann wurde am freien Ende des 
Darms ein 20-Grammgewicht befestigt. Nach einer Streckungsdauer von 10 
15 Minuten wurde die Darmlange von neuem gemessen. Diese Messtechnik 
gestattet, da sie in samtlichen Fallen absolut einheitlich durchgefuhrt wurde, 
einen Vergleich der Darmlangen. Da zwischen der Totung des Tieres und dem 


Messen des Darmes etwa 1/2—3/4 Stunden vergangen waren, durften etwaige 
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Abb. 1. Die kleinere Ratte gehort zur Kh-Serie, die grossere zur Fleisch-serie. Beide 
entstammen demselben Wurf. 

starkere Muskelkontraktionen die Darmlange nicht in wesentlicherem Grade 

beeinflusst haben. 

Es sind hier noch einige Worte uber den allgemeinen Habitus der Tiere 
nach der Aufzuchtung mit Brot bzw. Fleisch am Platze. Die Kh-Tiere sind 
im allgemeinen schlanker, geschmeidiger und haben ein glattes, weiches, rein 
weisses Fell. Die Ileischtiere sind dick, plump und bewegen sich ungeschickter 
als jene; sie haben auch ein rauheres, grobhaariges und gelb gefarbtes Fell. In 
Abb. 1 sieht man zwei Geschwistertiere desselben Geschlechts. Das schlankere 


Tier ist mit Brot aufgezogen, das dickere mit Fleisch. 


UNTERSUCHUNGSERGEBNISSE. 
In Tab. 1—3 sind die Resuitate der Untersuchungen an mit den _ ver- 
schiedenen Kostarten aufgezogenen Tieren angegeben. 
FLEISCHTIERE. 
Aus Tab. 1 wird ersichtlich, dass die Tiere durchweg tber 1 Jahr Fleisch 


nahrung erhalten hatten. Von samtlichen Tieren sind 20 Mannchen und 14 


Weibchen. Die meisten Weibchen waren wahrend dieser Zeit trachtig gewesen 


(4 Tiere 3mal, 3 Tiere 2mal, 4 Tiere Imal und 2 nicht). Am Zeitpunkt der 


Totung wurden die derzeit trachtigen Weibchen aus der Versuchsreihe aus 
geschlossen. 
Aus Tab. 1 geht hervor, dass das Korpergewicht zwischen 155 und 485 g 


schwankt, mit einem Mittelwert von 327 + 14,8 g. 
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Milz 
Tot |K6rper-] Gehirn- 


K6rper-! Gehirn- Ge per-| Gehirn- | Kérper-| Gehi 
wicht 


vew. yew. gew. gew. | pew 


am _ |gewicht]gewicht Ge- 


Kor 
wicht 


1,85 52 0,42 


0,27 


Os Os 40 


421,05 3 68,61 0,24 


434,22 79,14 
220,09 
343,16 rh 92,11 
321,40 55,01 0,61 
IOI,47 093 
560,43 55 82,89 0,81 
119,33] 0.54 


161,88 


59,07 


l 30,07 


68,42 


SI 


404,04 5515 5 

488,67| 1,65 ,38 28 8 0,18 
10,95 2 510,70 9: 39,77 0,19 
10,61 2,3 27,86 57 0,15 
0,16 
399,0 25 0,26 
496,19 


443.94 


308 90 66,49 
305,68 5 68,75 
447,07 1.26 65,24 


298,31 0,85 49,72 


430 43] 0,90 538 48,91 
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¥ 
O 
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O 
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493.50 23 61,50 


426,60 ; 80 43 


15,7 O,10 38 4,844 


174 
_ | Geb. | Ge 
Ne am_ |schl. 
| 
37 4/3 39) 300 | 9,14 3,05 
38 */9 39; 480 9,77 2,04 1,40 0,29 1,30 
11/; 38 */9 39 420 2,23 9,39 2,24 45, 
20/'*/1 38) 39) 340 1,87 8,12 2,39 0,27 | 49, 
21\!2/1 38 6 39 155 2,07 4,638 3,02 0,33 24, 
38 2/9 39, 290 190 | 6,52 | 225 0,14 | 22, 
38 39 215 2,05 6,59 2,09 29, 
40)'*/2 38 39) 430 2,04 022 | 45, 
42|"*/2 38 8/9 30) 395 1,87 | 10,48 2,65 0,21 43, ee 
54)° 38 /9 39] 375 2,38 | 10,75 2,87 0,22. | At 
*“/9 39) 320 2,02 8,33 2,60 | 412,38] 3.27 1,02 (7! 0,22 35; 10/44 
38 8/10 39) 340 2,08 9.73 2,86 | 467,79 = 0,77 0,25 37:4 
27/19 30 485 2,15 10.82 2.23 523,26 1,27 0,26 0,57 O,12 26, 
60! */s 38 18/19 39, 290 1,63 | 840] 2,90 | 515,34] 2.13 | 0.73 | SMM] 0,05 | 0,23 | 41, 
61| */s 38 39 +200 1.76 7,00 3,50 397.73 1,10 0,55 62,8 
62) 38 18/10 39) 240 17% 6,81 2,84 | 398,25] 1,17 0,49 0,26 36,4 
38 8/5 39) 468 2,16 | 11,51 2,46 | 532,57] 1,94 0,41 0,10 | 37s 
28 8/5 29 350 1.81 8.95 2.87 496,13 2.12 0.61 117,13 0,57 0,16 
72\' 38 8/9 39) 230 1,94 58, 
75 *"/10 39} 440 2.03 39, 
7¢ 39, 420 2,15 37> 
25/19 39] 450 2,01 32, 
88 21/9 39] 210 2,16 25) 
89 19/9 390) 355 2,23 25; 
94 19/9 39] 300 2,30 33: 
95 6/10 39) 365 2,10 63, 
96} — 28/19 29) 305 1.98 8,79 2,88 | 1,32 0,43 66,67 0,35 59; 
106; 7/11 38 11/59 29) 287 7.08 2,47 252 0,88 1,29 0,45 
107| */11 38 "/10 39] 242 1,91 5,90 | 2,44 | 0,75 0,32 | 40,4 
108, */11 38 N19 39) 235 1,76 5.38 | 2,29 0,70 | 0,30 | 39% 
112) */11 38 19/59 39) 285 1.93 8.64 3,03 0,58 0,20 30,4 
113) /11 38 *"/10 39| 220 Lar7 5528 2,40 0,43 0,20 | 24, 
115| “/a1 38 *°/10 39) 235 1,84 7.92 3057 0,70 0,30 | 38,4 
116) “/11 38 "/10 39' 332 | 2,00 9.87 2.97 0,56 0,17 28. 
3: 
327 2,00 | 9,49 | 2,70 0,80 | 0,26 | 37.4 
14,8 0,032 0,32 + O,o72 | + O,945 | a 0,018 | r2 
6 
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Hoden Magen 


o | 


K6rper-| Gehirn- |Kérper- Gehirn- Kérper-!| Gehirn-| K6rper-| Gehirn K6rper-| Gehirn- 
| gew. | gew. | pew. gew. gew, gew. gew. yew. gew. gew. 


0,83 | 57 | 6 | 0,35 
0,64 5 0,2 

0,65 | 121,97 5 260 0 0,28 
0,59 | 108,02 ay 0,29 
0,92 ; 68,60 5 50,72 3 0,57 
0,57 | 86,32 | 3 0,40 
0,70 | 107,32 — | 3 557 ‘ 278, 92 | 0,29 
0,98 | 205,88 
0,67 | 140,64 
0,93 | 147,06 
0,83 131,68 
0,89 145,19 
0,62 | 14047 7 395.3 
1,06 | 188,96] 3,05 3 85,28 441,7 
| 120,55 - 35 76,70 7 3 | 43735 


0,91 | 128,07 78,36 ve | 409,4 50,88 


0,65 | 141.20] 3, :76 9.37 | 80,09 | 379,. 534 | 62,04 
0,75 | 145,56 = 70,48 546,9 2 | 61.88 
0,89 | 105,67 : 2 73,20 345.4 i 46,91 
0,73 | 158,13 0,68 3,28 88,67 | 576,3 61,58 
0,84 | 169,19] 3,18 | 0,76 7 80,93 418,6 
0,76 | 169,65] 3,08 0,68 85,57 417,9 
1,00 | 97,69 - — | 5 7 69,44 ; 287,0 
0,77 | 38 | 5 37 59,19 
0,95 | 12: 3 | 0,98 3 | 662,61 
0,92 | 9 | 0,89 4 58 | 101 43 
0,88 | 136,8 3 | 9,90 | 137, 75 | 0,57 | 88,38 
0,93 | 
0,85 | 107,3 | 2 7% | 
0,74 | 3,3 - 54,5 0,30 
0,87 | 
0,75 

| 


0,83 | 
0,82 | 135.5 3,00 | 0,90 | 150,00 385.0 


| | 


080 | 130,39] 3,13 | 085 | 153,91 | 72,8 FG: Pd: 378 I 


+0,035 | + 5,559 |+!0,081)| + (0,388)| +(5,870)f 3] 17,50 


= =~ 
Nieren Darm Hee rz 
Ge- 
icht 
2,49 
3,05 
Bg 52,91 
53.45 
1,42 | 42,51 
60,53 
520 44,88 
»20 69,61 
63 | 54.55 
55,40 
oF P66 | 56 93 
bo | 69,23 
O2 | 56,28 
66,26 
528 50.57 
419 
05 
64 
05 
53 
75 | 
84 | 
35 | 
p69 
68 
05 | 
73 
48 
64 | 
94 
77 
62 | | 6:33 | 52:35 
+ 0,036 | +0,011 | + 1,769 
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Allerdings durfte das geringe Gewicht des leichtesten Tieres (Nr. 21) auf 
einem pathologischen Lungenbefund — u. a. Atelektase eines ganzen Lappens 

beruht haben. Das Tier sollte daher eigentlich vielleicht aus der Serie aus- 
geschlossen werden; da aber die Abmagerung verhaltnismassig spat einsetzte, 
und da die fragliche Affektion kaum einen Einfluss auf den Magen-Darm- 
kanal ausgeubt haben durfte, wurde das Tier mitberucksichtigt. 

Wie man aus der Tabelle ersehen kann, sind die Tiere in der Regel auf- 
fallend schwer, durchweg erheblich schwerer als die Kh-Tiere. Das Hirn- 
gewicht weist betrachtlich geringere Variationen auf. So wiegt das schwerste 
Gehirn 2,30 g, das leichteste 1,71 g. Das mittlere Gewicht fur die ganze Serie 
ist 2,00 + 0,032 g. Die diesbeztigliche Differenz zwischen Fleisch- und Kh- 
Tieren betragt 0,04 + 0,046 g. Der Unterschied des Korpergewichts ist we- 
sentlich grosser (81 + 18,7 g). Das Hirngewicht scheint also vom Korper- 
gewicht verhaltnismassig unabhangig zu sein oder jedenfalls von diesem nur 
wenig beeinflusst zu werden. Dass dies der Fall ist, erhellt offenbar aus den 
angegebenen Werten. Tier 65 mit einem Korpergewicht von 468 g hat ein 
ebenso schweres Gehirn wie Tier 88 mit dem Korpergewicht von nur 210 g. 
Im grossen und ganzen haben jedoch die leichteren Tiere in der Versuchsreihe 


ein etwas niedrigeres Hirngewicht als die schwereren. Das Lebergewicht vari- 


iert zwischen 4,68 und 11,51 g, mit einem Mittel von 8,49 + 0,326 g. Bei Be- 


rechnung in Prozent des Korpergewichts und des Hirngewichts ergeben 
sich fur die Leber die Werte 2,70 = 0,073 % bzw. 426,60 + 15,73 %. Wie 
man sieht, ist die Leber verhaltnismassig leicht, was auf dem relativ niedrigen 
Glykogengehalt (2,11 + 0,403 %) beruhen diirfte. Dass das Lebergewicht von 
dem Gehalt der Leber an Glykogen beeinflusst wird, ist eine lange bekannte 
Tatsache (F}oORSGREN, HOLMGREN, NORDENSKIOLD, SJOGREN, HOLMGREN und 
MOGOLLERSTROM U. a.). 

Beim Lungengewicht machen sich verhaltnismassig grosse Schwankungen 
bemerkbar, von 0,88 bis 3,27 g, und das mittlere Gewicht betragt hier 
63 + 0,101 g. Dass das Lungengewicht so stark variiert, durfte u. a. durch die 
vechselnde Blutfillung des Organs erklart werden. SJOSTRAND (1935—1938) 
hat in mehreren Arbeiten geltend gemacht, dass die Lunge als ein Blutdepot fun- 
giert. An der Lungenoberflache sieht man oft grossere oder kleinere dunkel- 
rote Flecke; diese sind aber keine Blutergtisse, sondern Gebiete mit blut- 
gefullten Gefassen. SyJOsI RAND hat auch nachgewiesen, dass diese Gebiete ver- 
schwinden, wenn das Tier zu Bewegungen oder gereizt wird. Diese von SJO- 
STRAND entdeckten blutreichen Partien variieren von Tier zu Tier, und das 
Vorkommen derselben hangt in hohem Grade davon ab, wie sehr das Tier vor 
der Totung gereizt worden war. Es liegt infolgedessen auf der Hand, dass sich 
bei einem so leichten Organ wie der Lunge eine wechselnde Blutfullung ganz 


wesentlich auf das Gewicht auswirken muss. Wie man in Tab. 1 sieht, macht 


L 
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das Lungengewicht 0,50 + 0,003 % des Korpergewichts und 80,43 + 4,844 % 
des Hirngewichts aus. 

Ein anderes Organ, dessen Gewicht ebenfalls von der Blutfillung beein- 
flusst wird, ist die Milz. Es kommt noch hinzu, dass auf die Grosse besagten 
Organs diverse Infektionen einwirken, deren Vorkommen im Material sich 
nicht ausschliessen lasst. Demzufolge ist plausibel, dass die Milz, wenn sie auch 
bei der Totung ihr Blut mehr oder weniger vollstandig ausstésst, verhaltnis- 
massig grosse Gewichtsschwankungen aufweisen muss. In meinem Material 
wechselt das Milzgewicht zwischen 0,42 und 1,30 g, mit einem Mittelwert von 
0,80 + 0,045 g. Der Anteil des Milzgewichts am Korpergewicht betragt 
0,26 + 0,018 %, und das Gewicht des Organs entspricht 37,99 + 2,107 % des 
Hirngewichts. 

Als eine interessante Aufgabe erschien mir die Untersuchung der Gewichts- 
verhaltnisse bei den Nieren, da die Belastung derselben bei den Tieren mit 
stickstoffreicher Nahrung grosser sein durfte als bei denjenigen, welche nur 
3rot erhielten. Das absolute Gewicht der Nieren schwankte zwischen 1,42 
und 4,20 g. Der Mittelwert ist in diesem Fall 2,62 + 0,034 g. Bringt 
man das Nierengewicht in Beziehung zum Korpergewicht, so ergibt sich 
0,80 + 0,035 %; bei Beziehung auf das Hirngewicht erhalt man 130,30 4 
+ 5,559 %. 

Was das Gewicht der Hoden anlangt, so wurde dieses nur in 14 Fallen von 
20 Mannchen bestimmt. Das Hodengewicht variiert von 2,73 bis 3,96 g, mit 
einem Mittel von 3,13 (+ 0,081) g. Es macht 0,85 (+ 0,388) % des Korper- 
gewichts und 153,91 (+ 5,87) % des Hirngewichts aus. 

Das Magengewicht bezieht sich nicht nur auf den Teil des Organs mit 
typischer Magenwandung, sondern auch auf die kraniale Partie, welche die 
charakteristisch Magenschleimhaut vermissen lasst. Das absolute Gewicht des 
Magens wechselt zwischen 1,05 und 2,13 g (Mittel 1,45 + 0,038 g). Wie aus 
Tab. 1 hervorgeht, machen sich — abgesehen von dem Wert 2,13 verhaltnis- 
massig kleine Variationen bemerkbar. Vom Korpergewicht betragt das des 
Magens nur 0,47 + 0,002 %, von dem des Gehirns 72,89 + 5,92 %. Ebenso 
schwankt das absolute Gewicht des Darms mit einem hochsten Wert von 12,5 
und einem niedrigsten von 4,0 g ( Mittel 7,6 + 0,31 g). In Prozent des Korper- 
und Hirngewichts ausgedriickt sind das 2,4 + 0,11 bzw. 378,1 + 7,50 %. 

Auch das Herzgewicht erschien mir von Belang, da die Fleischtiere nicht 
nur schwerer sondern auch fetter waren als die Kh-Tiere. In diesen Fallen 


diirfte daher das Herz nicht nur von der Ko6rpermasse beeinflusst worden 


sein, sondern auch von der eventuellen Mehrarbeit, zu der die gesteigerte F'ett- 


ablagerung aller Wahrscheinlichkeit nach fuihren durfte. Das absolute Gewicht 
des Herzens weist Schwankungen zwischen 0,70 und 1,44 g auf (Mittel 
1,05 + 0,036 g). Das Herzgewicht betragt in Prozent des Korpergewichts 
0,33 + 0,011 % und in Prozent des Hirngewichts 52,35 + 1,769 %. 
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Ta 
Leber | Milz 
_ | Geb. | a | « 
| 
23/*/1 38 "/9 39) 210 | 217 6,87 3,27 73 0,67 30,54 
38 5/9 39] 170 2,16 5,59 3.29 0,66 30,5 
27/""/1 38 39; 215 1,56 6,55 319 | 1,59 0,62 0,29 | 33053 
4rl'*/o 38 **/9 39| 255 1,92 7,53 295 392,19] 1,42 | 1,31 0,51 | 68,2 
43|"*/2 38 */9 39) 365 2,02 9,21 2,52 | 455.94] 1,90 0,52 um) 1,27 0,35 62,8 
47\"* 38 39] 195 6,13 3,14 | 354,34 0,82 47,49 
38 39 325 2,23 | 6,64 2,04 | 297.76] 1,co | 0,31 0°47 21,09 
62)! 38 28/, 39 280 2,00 6,89 2,40 344.50 1,43 1,35 07,54 
64\?*/s 38 10 39, 330 243 7.94 2,41 372,771 2,00 1,02 0,31 47,84 seep 
6f 38 2/10 39] 333 2,10 2,69 | 426,67] 1,72 1,01 0,48 76,6 
69)! 38 12/9 39] 210 203 5.97 2,80 | 289,16] 1,63 0.74 0,35 36,4 4 Q AL 
194 
70\'*/s 38 4/9 39) 210 1,67 | 6,02 2,87 | 360,48] 1,73 0,57 0,27 | 
3¢ “/9 39 150 2,07 5,92 3,29 2,89 0,68 0,35 32,8 
77\*7/s 38 $/10 39} 310 1,99 2,31 | 1,40 0,97 0.31 48,7 
81] */4 38 %/10 39} 230 1,87 7,98 3:47 | 426,44] 2,17 0,65 0,28 34,7 
86) */s 38 25/19 39) 250 1.91 7,29 2,92 381,68] 2,84 0,55 0,22 28,84 
38 15/9 39) 248 2,01 670 2,70 0,66 0,27 32,8 
92|15/4 38 18/9 29) 248 1,92 6,10 2,46 317,71 1,01 0,66 0,27 34,34 
93|"*/s 38 21/9 39) 205 218 6,43 3,14 0,96 0,41 0,20 18,8 
105! 1/4; 28 12/59 39, 225 1.82 875 2 88 2.16 0,84 0,37 40,1 
1/51 38 12/19 39 1,65 6,65 3,69 2.13 0,86 0,45 52,1 
II} */11 38 39} 224 1,74 5,05 3.95 1,52 0,01 1,74 0,78 | 100,04 
114) §/11 38 7/19 39| 270 1,93 6,65 2,46 | 344,56 0,46 0,17 23, 
117] “/11 32 17 20 245 1.98 | § 96 2 66 452,53 1.65 0.67 53,33 0,52 0,21 26,24 
246.4 1.96 7.16 2,98 367 751 1,75 0,74 9o,12 0,84 0,34 43,14 
Ge oO O,227 O,111 t O,112 rt O 8 6, O,028 O,028 4,0 
CS 
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Die Leber, welche in dieser Versuchsreihe wesentlich glykogenreicher 
bei den Fleischtieren, weist Gewichtsschwankungen von 5,5 bis 9,21 g auf 
( Mittel Der 
3,91 = 0,355 %. Der Unterschied (1,80 = « 


entsprechenden Wert fur die Fleischtiere ist statistisch sicher. 


7,16+ 0,227 g). Mittelwert fur das Leberglykogen betragt 


537 Yo) zwischen diesem und dem 


Das absolute Lungengewicht variiert in dieser Serie zwischen 0,96 und 


2,84 g. Der Mittelwert ist 1,75 + 0,112 g. Das oben bei der Besprechung des 


Lungengewichts der Fleischtiere Gesagte trifft selbstverstandlich auch hier zu. 


Bei den aus der Versuchsreihe ausgeschlossenen Lungen bestanden patho- 


46,61 


I 49 
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| | Magen | | 
| | | 
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355 | jae tae 0,72 3,5 3,2 175,9 0,74 0,44 34,206 | 
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logische Veranderungen eines oder mehrerer Lappen. Vom Korpergewicht bzw. 
Hirngewicht macht das Lungengewicht 0,74 + 0,068 bzw. 90,12 + 6,39 % aus. 

Das absolute Milzgewicht schwankt zwischen 0,46 und 1,61 g, mit einem 
Mittelwert von 0,84 + 0,028 g. In Prozent des Korper- und Hirngewichts be- 
rechnet betragt dasselbe 0,34 + 0,028 bzw. 43,19 = 4,03 %. 

Das absolute Nierengewicht wechselt in der Kh-Reihe von 1,55 bis 3,42 g. 
Die beiden Werte stammen von Tier 24 und 43, welche auch das leichteste 
bzw. schwerste Tier der Serie sind. Auf das Korper- und Hirngewicht bezogen 
macht das Nierengewicht 0,86 + 0,068 bzw. 107,20 + 4,46 % aus. 

Das Gewicht der Hoden zeigt betrachtliche Schwankungen, von 0,86 bis 

g, mit einem Mittel von 1,93 (+ 0,232); wie man sieht, liegt es erheblich 
unter dem der Fleischtiere. Berechnet man das Hodengewicht in Prozent des 
Korper- und Hirngewichts, so erhalt man 0,71 (+0,079) bzw. 99,30 
(+ 11,349) %. 

Das absolute Gewicht des Magens halt sich ziemlich konstant zwischen 0,98 


g). 


und 1,64 g (Mittel 1,25 + 0,031 

Das absolute Darmgewicht ist relativ grossen Schwankungen unterworfen, 
von 3,8 bis 8,6 g, mit einem Mittelwert von 5,9 + 0,25 g. In Prozent des 
Korpergewichts betragt es 2,5 0,12 9%, in Prozent des Hirngewichts 
308,0 +610 %. 

Was endlich die Gewichtsverhaltnisse des Herzens betrifft, so variiert das 
absolute Gewicht zwischen 0,79 und 1,28 g (der Mittelwert ist 0,91 + 0,029 g). 
Berechnet man das Herzgewicht in Prozent des Korper- und Hirngewichts, 


dann ergeben sich die Werte 0,38 + 0,317 bzw. 46,61 + 1,49 %. 


DARMLANGE. 


Da begreiflicherweise eine Untersuchung dartber Interesse besitzt, ob die 
Lange des Diinndarms durch die verschiedenartige Ernahrung verandert wird, 
wurde dieselbe in der auf S. 172 angegebenen Weise gemessen. Dieses Ver- 
fahren ist naturgemass nicht in allen Punkten befriedigend. Man hat mit 
anderen Methoden die Darmlange festzustellen versucht, beispielsweise nach 
Fixierung in situ, wobei eine Darmschlinge nach der anderen gemessen wurde. 
Auch ein derartiges Vorgehen scheint mir nicht zu ganz einwandfreien Wer- 
ten zu fuhren, da es mit grossen Schwierigkeiten verbunden sein muss, den 
nach Fixierung verhaltnismassig sproden, stark gewundenen Darm zu messen. 

Um zu einem Begriff dartiber zu gelangen, wie lange die Streckung fort- 


gesetzt werden muss, wenn man eine konstante Lange erhalten will, wurde 


die Darmlange nach 1 bis 15 Minuten dauernder Streckung gemessen. Hier- 


bei stellte sich heraus, dass sich nach 10—15 Minuten im grossen und ganzen 


ar 
444 
L 
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Tab. 


Fleischtiere. KH-Tiere. 


Darmlange in cm 


Darmlange in cm 
| Ungestreckt) Gestreckt} Differenz Nr 


Ungestreckt!] Gestreckt| Differenz 


103 114 


8 125,5 139 | 1 3,5 23 
14 121 131,5 10,5 24 
16 112 134,5 22,5 27 
20 12! 131 10 41 109 121,5 12,5 
2! 115 130 15 43 114 124 10 
28 107,5 119 11,5 47 102 112 10 
33 116,5 124,5 5 53 1c6 115 12 
40 118 127,5 9,5 63 108 121 13 
ae 42 119 133 14 04 115 125 10 
Cc ; 54 124 146 22 66 107 118 II 
SAA 55 126,5 137 10,5 69 89 104 15 
was 56 122 134 12 70 102 5 119 16,5 
60 119 129,5 10,5 73 115.5 125 12,5 
61 113 129 16 77 97 114 17 
62 114 125 II SI 107 119 12 
65 127 140 13 56 102 116 14 
7I 130 15 go 102 IO 
72 114 124 IO 92 102 |e) 
75 128 137 9 93 97 117 20 
76 126 135 9 105 109 122 13 
82 129 141,5 12,5 109 95 115 20 
$8 116 [27 II 11] 112 128 16 
89 103 113 10 114 99 109 Io | 
94 110 5 122 11,5 117 109, 5 115 14,5 | 
133 152,5 19,5 
96 128,5 142 13,5 
106 1160,5 127 10,5 
107 127 13 
108 116 129,5 13,5 | 
112 114 126 12 
113 110 122 5 125 
115 114 125,5 11.5 
116 112 125,5 13,5 
57 117 129 12 
118,2 130,8 12,6 103.3 116,5 13,2 
t 3,95 O,57 t 1,75 + 1,66 0,607 
13 
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konstante Werte ergaben. Samtliche Darmlangen sind daher nach einer 
Streckungsdauer von 15 Minuten gemessen worden. Die Dehnung, welche der 
Darm erfahrt, wird selbstverstandlich von der Dicke der Darmwand beein- 
flusst, die, wie man sich vorstellen kann, in den einzelnen Serien wechseln 
mag. Dieser Faktor dirfte indessen nur untergeordnete Bedeutung besitzen, 
denn in senkrechten Schnitten durch die Darmwand liess die Dicke der Mus- 
kelschicht keinen merkbaren Unterschied zwischen Fleisch- und Kh-Tieren 
erkennen. Dieses Verfahren vermittelt selbstverstandlich nur einen ungefahren 
Begriff von der Dicke der Muskelschicht ; da aber samtliche Praparate durch- 
aus einheitlich behandelt worden sind, dirfte man sich doch ein relativ gutes 
Bild von der Dicke des Muskelschicht machen k6énnen. 

In Tab. 3 findet man die Lange des Darms in gestrecktem und ungestreck- 
tem Zustand. Wie man sieht, ist die Darmlange bei Fleischtieren grosser als 
bei Kh-Tieren. Der Unterschied zwischen den beiden Werten betragt fir den 
ungestreckten Darm 14,9 + 2,22, fiir den gestreckten 14,3 + 4,28 cm. In bei- 
den Fallen ist mithin die Differenz statistisch gesichert. Offenbar ist die 
Streckung des Darms in hohem Grade gleichmassig, da der Unterschied 
zwischen den beiden Serien derselbe ist, gleichgultig, ob eine Streckung statt- 
gefunden hatte oder nicht. 

Die grossere Darmlange der Fleischtire konnte sich dadurch erklaren las- 
sen, dass diese Tiere in der Regel grdsser sind als die Kh-Tiere. Ich habe 
daher in Tab. 4 Tiere aus beiden Serien mit im grossen und ganzen gleichem 
Korpergewicht zusammengestellt. 

Tab. 4. 
Anzahl Korpergewicht ing gestreckte Darmlange in cm 
Ileischtiere 204 = 10,4 120,7 


293 (== 13,9) | 


29 (+ 17,4) 11,8 (+ 11,06) 


Aus der Tabell 


[ Interschied ZW 1S¢ 


geht hervor, dass beziiglich der Darmlange kein sicherer 


e 


ven Fleisch- und Kh-Tieren mit demselben Korpergewicht 
besteht. Es durfte allerdings modglich sein, dass sich an einem grosseren 
Material ein diesbeztiglicher Unterschied nachweisen lassen wurde. In meinen 
beiden Versuchsreihen (s. Tab. 3) ist jedoch der vorliegende Unterschied 
offenbar von der Tiergrosse abhangig; jedenfalls macht sich keine Differenz 


bemerkbar, welche auf dem Unterschied der Ernahrung beruhen konnte. 


VERGLEICH DER BEIDEN TIERSERIEN. 


In Tab. 5 sind die Mittelwerte fur die einzelnen Feststellungen an Tieren 


in den beiden Versuchsreihen angegeben. Wie bereits erwahnt, ist das Korper- 
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Tab. 5. 


Fleischtiere | KH-Tiere | renz 


2. Gehirngewicht eer | t 32 1,96 


Lebergewicht in 3 7,16 


in t 0,07: 298 
in | 42660 £15, 367,75 
Lungengewicht in 173 
in an 0,50 + 0,03 0,75 + 0068 
in | 48 90,12 + 6,390 
Milzgewicht 0,80 + 0,84 + 0,028 
in 26 + 0,018 0,34 + 0,028 
in 37,00 2407 4319 + 4,029 
Nierengewicht ing .... 2 + 0,034 2,10 + 0,029 t 0,045 
in By 0.80 3 0,86 + 0,018 t 0,039 
Hodengewicht ing .... 3,13. 6,08 1,93 20 + 0,246 
= i ar 3, t 5,870 99,30 +11,350 5 £12,775 
Magengewicht ing .... 445 + 0,038 5 + O63 | + 0,049 
0 002 5 t 0,020 0,05 + 0020 
i 37 3 384 + 1,803 9,05 + 2,599 
Darmgewicht i 16 + 0,398 
0,163 
99 9 667 
0,011 36 Oy 0,317 


1,769 46,61 :b 1,464 | r 2,3C9 


gewicht der Fleischtiere erheblich héher als das der Kh-Tiere. Der Unter- 
schied ist, wie aus Tab. 5 ersichtlich wird, statistisch sicher. Das absolute Hirn- 
gewicht ist dagegen in beiden Serien dasselbe. 

Was nun die einzelnen Organgewichte betrifft, so ist die Differenz des 
Lebergewichts zwischen Fleisch- und Kh-Tieren statistisch gesichert. Bei Be- 
rechnung in Prozent des Korpergewichts lasst sich kein sicherer Unterschied 
nachweisen; immerhin ist der Wert fiir die Kh-Tiere grosser, was auf dem 
niedrigeren Korpergewicht derselben beruht. Die Differenz des Lebergewichts 
in Prozent des Hirngewichts hingegen ist statistisch wahrscheinlich. Dass der 
Unterschied beztiglich des Lebergewichts zwischen den beiden Reihen so 


gering ist, beruht darauf, dass die Lebern der Kh-Tiere viel glykogenreicher 


| 
+ 18,7 
| 34 | 0,04 + 0,047 
| 
| 
O44 
| 
| 
| 
| 
| 
in %von2. .| 52,35 
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sind als die der Fleischtiere. Im ersteren Falle wird daher die Leber relatiy 
erosser als im letzteren, 

In Bezug auf das Lungen- und Milzgewicht liegt kein sicherer Unterschied 
zwischen den beiden Ernahrungsserien vor.’ Dies durfte daran liegen, dass 
andere l'aktoren, u. a. die Blutfullung, einen so starken Einfluss auf das Or 

ewicht austben, dass ein etwaiger, durch verschiedene Kost oder Tier- 
grosse verursachter Unterschied vollig verdeckt wird. 

Sowohl das absolute Nierengewicht wie das Gewicht der Niere in Prozent 
des Hirngewichts ist bei den Fleischtieren hoher als bei den Kh-Tieren. Der 
Unterschied kann in beiden Fallen gesichert werden. 

Interessant ist die Feststellung, dass das Hodengewicht bei den Fleischtieren 
wesentlich hoher ist als bei den Kh-Tieren. Der Unterschied betragt in abso 
lutem Gewicht 1,20 (+ 0,246) g und in Prozent des Hirngewichts 54,61 
(+ 12,775) %. In beiden Fallen durfte die Differenz als statistisch gesichert 
gelten durfen, obwohl die eine Serie nur 10 Beobachtungen enthalt, da die 
Differenz mehr als 4mal so gross ist wie ihr mittlerer Fehler. Berechnet man 


das Hodengewicht in Prozent des Korpergewichts, dann wird der grosse Un- 


terschied ganzlich verloscht, was auf Abweichungen des Korpergewichts be 


den beiden Serien beruht. 

Was das Magen- und Darmgewicht fur die beiden Reihen anlangt, so sind 
die Unterschied sowohl in absolutem Gewicht wie in Prozent des Hirngewichts 
statistisch sicher. Das Herzgewicht schliesslich ist bei der Fleischserie hoher 

bei der Kh-Serie. Der Unterschied des absoluten Herzgewichts ist, wie 
man sieht, sicher, wahrend die Differenz bei Beziehung auf das Hirngewicht 
nur wahrscheinlich ist. 

\us den angefuhrten Werten geht hervor, dass in den Fallen, wo sich der 
Unterschied zwischen den absoluten Gewichten ftir die betreffenden Serien 
statistisch sichern lasst, dies auch dann zutrifft, wenn das Gewicht in Prozent 
les Hirngewichts berechnet wird, aber nicht bei Berechnung des Organgewichts 
in Prozent des Korpergewichts. Die Beziehung des Organgewichts auf das 
\orpergewicht kann irrefuhrend wirken, da letzteres u. a. auf F'aktoren beruht, 
welche mit dem wirklichen Gewicht des Tieres nicht direkt verknupft sind, 
z. B. auf dem Fullungszustand der Harnblase und des Magen-Darmkanals. 

Entnimmt man jeder Serie Tiere mit gleich hohem Korpergewicht, wie es 
beim Vergleich der Darmlange bereits getan worden war, und berechnet man 
fur diese Tiere die Mittelwerte des absoluten Magen- und Darmgewichts sowie 
das Gewicht der Organe in Prozent des Hirngewichts, so ergibt sich in keinem 
alle eine sichere Differenz (Tab. 6). Interessant ist der Umstand, dass der 


al 


Unterschied des Darmgewichts zwischen den beiden Serien fast statistisch 


Moglicherweise wurde sich daher diese Differenz statistisch sichern 


ungengewichts in Prozent des Korpergewichts ist statistich 


sicher ist. | 
] + 
vesicher 
10 
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Tab. 6. 


Magen 
Anzahl 
|% Hirngewicht | g % Hirngewicht 


Fleischtiere 235 2 1,067| 7,1 £0,283 | 367,4 + 19,75 


KH-Tiere . . me 65,69 (+ 3,046)} 6,3(+ 0,' 312,35 (34,2) 


Differenz . . 0,8 (+ 0,42) 


lassen, wenn das Material grosser gewesen ware. Diese Tatsachen konnen wo- 
moglich daft sprechen, dass die Ernahrung fiir das Gewicht der fraglichen 
Organe von Belang gewesen ist. Falls irgendein Einfluss der Diat bestehen 
sollte, ist dieser jedenfalls so geringfiigig, dass man ihn erst nach einer Unter- 
suchung grosserer Tierserien als der meinigen sicher nachweisen konnen 
durfte. Es ist jedoch zu beachten, dass meine Tiere wahrend ihres ganzen Le- 
bens (ungefahr 1 Jahr) bei der betreffenden Kost gehalten worden waren; 
es erscheint mir daher plausibel, dass man nach dieser Zeit, wenn ein aus 
gesprochenerer Unterschied bestehen wurde, denselben auch mit der hier an- 


gewendeten Methodik durfte festgestellt haben k6nnen. 


HISTOLOGISCHE UNTERSUCHUNG. 


Die histologische Untersuchung erstreckte sich auf Leber, Pankreas, 
Duodenum, Jejunum und Ileum. Fixier- und Farbeverfahren s. S. 172. 

Was zunachst die Leber betrifft, so lasst der Glykogengehalt derselben be: 
mikroskopischer Schatzung im grossen und ganzen dieselben Variationen er- 
kennen wie bei der chemischen Analyse. Von grosserem Interesse ist die Ver- 
teilung des Glykogens innerhalb der Lobuli. So zeigten in der Fleischserie 9 
von 21 untersuchten Lebern eine Anhaufung des Glykogens in den Zellen rings 
um die V. centralis. In den ubrigen Lebern war die Verteilung gleichmassig 
uber die ganze Lobulusflache. In der Kh-Serie wiesen von 23 Fallen nur 2 
eine zentrale Anhaufung des Glykogens auf, und bei 21 Lebern wurde eine 
gleichmassige Verteilung des Glykogens uber die ganzen Lobuli konstatiert. 
Dieses Verhalten durfte damit zusammenhangen, dass die Lebern der Fleisch- 
tiere durchweg weniger Glykogen enthalten als die der Kh-Tiere, Man weiss 
namlich aus fruheren Untersuchungen, dass dann, wenn die Leber arm an 
Glykogen ist, das letztere in der Regel in den Zellen rings um die V. centralis 
zu finden ist. So gibt ForRSGREN (1927—35), HOLMGREN (1936) an, dass man 
das Glykogen vorzugsweise in der zentralen Zone der Lobuli antrifft und die 
Sekretgranula, die Vorstufe der Galle, in den peripheren Lobuluszonen. 

Der Gehalt des Pankreas an Zymogengranula in den histologischen Prapa- 
raten wurde schatzungsweise in drei Gruppen eingeteilt, wie ich es fruher 


(1936) beschrieben habe. In Abb. 2 findet man Paradigmabilder von Drusen, 
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welche zu den drei 
Gruppen gehoren. Ich 
bin mir bei der An- 
wendung dieser Schatz- 
ung der Schwierigkei- 
ten und Fehler, mit 
welchen ein derartiges 
Verfahren behaftet ist, 
wohl bewusst. Beson- 
ders schwer ist es na- 
turgemass, zu den 
Gruppen 2 und 3 ge- 
horende Drusen zu 
klassifizieren, Gruppe 
1 lasst sich dagegen 
leichter von den_ bei- 
den anderen unter- 
scheiden. 

Von Fleischtieren sind 
31 Drusen untersucht 
worden. Von diesen ge- 
horen 7 zu Klasse I, 
12 zu Klasse 2 und 12 
zu Klasse 3. Die ent- 
sprechenden Zahlen fur 
Kh-Tiere sind: 1 Druse 
in Klasse 1, 9 in Klasse 
2 und 13 in Klasse 3. 

Aus den angegebe- 
nen Werten scheint 
mir hervorzugehen, dass 
bezuglich des Granu- 
lagehalts offenbar ein 
gewisser Unterschied 


zwischen den  Bauch- 


Abb. 2. Zymogengranula 
in der Bauchspeicheldrise. 
a. Die Drise gehort zu 
Gruppe 1; Die Drutse 
gehort zu Gruppe 2; c. Die 
Druse gehort zu Gruppe 
3. Fixierung und Farb- 
ung nach LANE—BENSLEY. 
Vergr. 400 fach. 
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. a. Hoden eines Fleischtiers. b. Hoden eines Kh-Tiers. Hamatoxylin-Eosinfarbung. 
Vergr. 250 fach. 


speicheldrusen von Fleischtieren und den von Kh-Tieren besteht. Ob diese 


Differenz auch dann zum Vorschein kommt, wenn die Tiere an einem anderen 
Zeitpunkt der 24-Stundenperiode get6tet werden, darittber kann man sich na- 
turlich nicht aussern. 

Was das histologische Bild des Darms angeht, so sei hervorgehoben, dass die 
Zellflora in Darmpraparaten von Fleischtieren reichhaltiger zu sein scheint als 
in solchen von Kh-Tieren. Im ersteren Falle kommen auch Ansammlungen von 
Rundzellen haufiger vor. Interessant ist die Farbbarkeit der Becherzellen mit 
Toluidinblau. Im Darm von Kh-Tieren sieht man durchweg Becherzellen mit 
blass-rotlichem bis schmutzig-blauem Inhalt, und die Anzahl der Zellen er- 
scheint geringer als im Darm der Fleischtiere (Abb. 3). Bei den letzteren tre 
ten in den Praparaten die Becherzellen klar hervor und haben stets einen 
reichlichen, deutlich metachromatischen Inhalt (vgl. Abb. 3). Die beschriebenen 
Unterschiede des histologischen Bildes kommen am besten im Jejunum und 
Meum zum Ausdruck, wo die Becherzellen in beiden Fallen reichlicher vor 
kommen als im Duodenum. 

Es durfte hier der Hinweis am Platze sein, dass es naturgemass schwer ist, 
die Menge der Becherzellen in Darmpraparaten von Fleisch- bzw. Kh-Tieren 
richtig abzuschatzen, da die fraglichen Zellen sich im letzteren Falle nicht im- 
mer so deutlich abheben. Dieser Umstand ist jedoch bei der Durchmusterung 


der Praparate berucksichtigt worden, und da die Zahl der Becherzellen in der 
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\bb. 5. Hoden eines Kh-Tiers in schwacher Vergrosserung. Hamatoxylin-Eosinfarbung 
Vergr. 110 fach. 

Regel beim Vergleich der einzelnen Praparate von Tieren in jeder Serie im 

Darm von Kh-Tieren geringer war, scheint dies eine Tatsache zu sein, welche 

die untersuchten Darmteile dieser Tiere kennzeichnet. 

sesonderes Interesse kommt der histologischen Untersuchung der Hoden zu. 
In diesem Falle gelangten nicht alle Drisen zur Untersuchung, doch haben 
die Hoden der Kh-Tiere ausnahmlos ein niedrigeres Gewicht und eine 
weichere, schlaffere Konsistenz als die der Fleischtiere. Es erscheint mir in- 
folgedessen plausibel, dass die histologisch untersuchten ein reprasentatives 
3ild vom Aussehen des Hodens bei der betreffenden Diat vermitteln. 

Die Hoden von Fleischtieren zeigen das Bild einer normalen, aktiv tatigen 
Driise. Die Ductuli seminiferi sind gut entwickelt und enthalten schone Ser- 
tolische Zellen. In den Tubuli sieht man eine aktive Spermatogenese, bei der 
alle Entwicklungsstadien deutlich markiert sind (Abb. 4a). In Hoden von Kh- 
Tieren sieht man dagegen eine erheblich geringere Anzahl von Tubuli. Diese 
sind durch eine eosinophil farbbare I[‘lussigkeit stark auseinandergedrangt 
(Abb. 4 b—5). Einige Gange weisen eine aktive Spermatogenese auf. Andere, 


und zwar die Mehrzahl, sind mit Bindegewebszellen ausgefullt. Das Bild macht 


eine Degeneration der Sertolischen Zellen und der spezifischen Zellelemente in 


den Tubuli ersichtlich, Auch das interstitielle Gewebe ist in diesen Hoden re- 


luziert. Die auffallige Veranderung des Gewichts und histologischen Bildes 
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der Hoden, welche nach einseitiger Kh-Kost zu konstatieren ist, konnte wo- 
moglich auf einem Mangel an Vitamin E beruhen. Dass Mannchen bei E- 
Vitaminmangel steril werden, geben Emerson und Evans (1940) an. Die 
Arbeit enthalt keine Angaben iiber das histologische Bild der Hoden. Die 
Autoren sagen auch, dass das Fell der Tiere diinn, struppig und gelb gefarbt 
wird. Dies war jedoch bei meinen Tieren nicht der Fall, welche samtlich eine 
schone, weisse und weiche Behaarung aufwiesen. Es ist nicht wahrscheinlich, 
dass die Erklarung fur das histologische Hodenbild in dem E-Vitaminmangel 
allein zu suchen sei. Die Kh-Tiere waren nicht ganz steril, und ferner durften 
auch die Fleischtiere einem E-Vitaminmangel ausgesetzt gewesen sein, ohne 
dass sich bei diesen irgendeine Veranderung des feineren Baus der Hoden 


bemerkbar gemacht hatte. Vermutlich hat die einseitige Ernahrung als solche 
2 > 


beim Zustandekommen der verschiedenen Bilder eine Rolle gespielt. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


Bei Versuchen an Ratten mit Aufzucht bei Kh- und Fleischkost resultierten 
fo gende rgebnisse: 

1. Die Tiere wurden bei der betreffenden Kost gehalten, nachdem sie das 
Muttertier verlassen hatten. Die Fleischtiere haben ein erheblich hoheres K6r- 
pergewicht als die Kh-Tiere. Der Unterschied, 81 + 18,7 g, ist statistisch 
gesichert. 

2. Die Leberglykogenwerte sind bei Kh-Tieren hoher als bei [leischtieren. 
Die Differenz, 1,80 + 0,537 9%, ist statistisch sicher. 

3. Das Hirngewicht ist in beiden Versuchsreihen dasselbe. 

Leber-, Nieren-, Magen-, Darm- und Herzgewicht sind bei leischtieren 
hoher als bei Kh-Tieren. 

5. Entnimmt man den Serien gleich grosse Tiere, so lasst sich kein Unter- 
schied der Organgewichte nachweisen. 

6. Die Lange des Dunndarms ist bei den Fleischtieren grosser als bei den 
Kh-Tieren. Bei gleich grossen Tieren ist die Lange jedoch dieselbe. 

Fs Die histologische Untersuchung der Bauchspeicheldrtise ergab bei Kh- 
Tieren reichlichere Zymogengranula als bei Fleischtieren. 

8. Der Darm der Fleischtiere ist zellreicher und enthalt eine grossere Menge 
von Becherzellen mit deutlich metachromatischem Inhalt als der Darm der 
Kh-Tiere. 

g. Die Fleischtiere haben ein hoheres Hodengewicht. Das histologische Bild 
zeigt in diesen Fallen vollwertige Hoden. Die Hoden der Kh-Tiere weisen eine 
ausgesprochene Atrophie mit Degeneration des Epithels in den Tubuli semini- 


feri auf. 
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Die Untersuchung wurde durch eine Subvention aus Stiftelsen Therese och 


Johan Anderssons Minne erméglicht, wofiir ich hier meinen besten Dank aus- 


sprechen will. 
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UBER DIE ENTWICKLUNG 
DER MOSCHUSDRUSEN BEI EINIGEN 
SCHILDKROTENARTEN 
VON 


EGRON VALLEN 


(Aus dem Zootomischen Institut, Stockholm) 


Mit 30 Figuren im Text 


EINLEITUNG. 


Uber die Moschusdriisen der Schildkréten liegen nur wenige Angaben vor. 


Diese stammen hauptsachlich von den Untersuchungen von RATHKE (1848) 
und Peters (1848, 1849, 1854). Die erwahnten Autoren untersuchten unge- 
fahr funfundzwanzig Arten, reprasentierend samtliche Unterordnungen von 
Schildkroten, mehr oder weniger eingehend. Nach diesen Arbeiten, die insbe- 
sondere, was das Vorkommen der Moschusdriisen bei den verschiedenen Arten 
anbelangt, einander erganzen, wurde in erster Linie festgestellt, dass die Or- 
gane bei der Mehrzahl der untersuchten Arten vorhanden waren. Die Moschus- 
driisen, die in einer Anzahl von ein, zwei oder drei an jeder Seite des Rumpfes 
vorkommen, sind in den Gegenden gelegen, in denen die seitlichen Fortsatze 
der Hyo- und Hypoplastra in Verbindung mit den Marginalplatten stehen oder 
gegen diese Partie der Riickenwand hingekehrt sind. Sie befinden sich ,,aus- 
serhalb des Bauchfelles und der Fascia superficialis interna der Rumpfhohle“ 
(RATHKE, S. 205). Sie besitzen einen oft ziemlich langen, dunnen Aus- 
fuhrungsgang, der teils Knochen durchsetzt, teils sie umgeht und mit einem 
nicht immer leicht sichtbaren Schlitz an verschiedenen Stellen der Bauchseite 
des Rumpfes nach aussen miindet. Was den Bau dieser Driisen anbelangt, die 
der Form nach kugelig, bohnenformig oder ellipsoidisch sind, geben die oben 
erwahnten Autoren weiter an, dass man in der Drusenwand drei Schichten 
unterscheiden kann. Die ausserste Schicht, deren mediale Flache von der 
ebenerwahnten Fascia superficialis interna bekleidet ist, besteht aus quer- 


gestreifter Muskulatur, die an der Ruckenseite der Driise am machtigsten ent- 
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wickelt ist. Darunter folgt eine schwache mittlere aus Bindegewebe. Die in- 


nerste Schicht ,,ist eine nur wenig dicke Schleimhaut mit einem Plattenepi- 


l 
thelium“ (RATHKE, S. 207). Die letzte ist verschieden gestaltet. Bei eini- 


gen Formen ist sie ,,ganz glatt und eben“, bei anderen dagegen zeigt sie gros- 
sere oder kleinere Faltenbildungen. 

Andere Beitrage zur Kenntnis der Moschusdrusen sind aber von mehr 
spezieller Art. DAHLGREN und KEPNER (1908) lieferten eine eingehende Be- 
schreibung tuber den histologischen Bau einer Moschusdruse bei Terrapene 
odorata MERR. ( Cinosternum odoratum SCHWEIGG.). OGUSHI (1913) er- 
wahnte ferner die Innervationsverhaltnisse und die Blutversorgung der Dru- 
senmuskeln bei Trionyx japonicus SCHLEG. 

Uber die Entwicklung der Moschusdriisen bei den Schildkroten gibt es 
bisher keine Ver6ffentlichungen. In der Hoffnung, diese Lucke unseres Wis- 
sens tunlichst auszuftllen, habe ich die vorliegende Untersuchung ausgefthrt. 
Zu diesem Zwecke wurden in grdsserem oder geringerem Umfange Embry- 
onen und postembryonale Stadien von Vertretern verschiedener Gattungen 
wie: Chelydra, Chrysemys, Chelone, Lepidochelys, Dermochelys, Sternothaerus 
und Trionyx untersucht. Sie waren in BovutNs und SusAs Gemisch sowie in 
Formol fixiert. Auch in Spiritus aufbewahrte Exemplare kamen zur An- 
wendung. Ihre Grosse wurde nach der Fixierung gemessen; die angegebenen 
Langenmasse beziehen sich, wenn nicht anders angegeben ist, auf den 
integumentalen Riickenschild. Die meisten Stadien wurden in Querschnitts- 
serien, einige teils in Langs- teils in Querschnitten von 6 bis 20 uw zerlegt. An 
grosseren Exemplaren wurden Stiicke aus ausgewahlten Teilen des Rumpfes 
fiir die mikroskopische Untersuchung herausgeschnitten und in Schnitte zer- 
legt. Die Schnittserien wurden nach der Azan-Methode gefarbt. 

Das fiir diese Untersuchung benutzte Material gehort dem Zootomischen 
Institut der Hochschule in Stockholm. Dem Vorsteher dieses Institutes, Herrn 
Professor Dr. Nits HoLMGREN, der auf entgegenkommende Weise mir ge- 
stattete, die wertvolle Praparatensammlung des Institutes zu benutzen, spreche 


ich hiermit meinen verbindlichsten Dank aus. 


UNTERSUCHUNGEN. 
Lepidochelys olivacea (sCHSCHOLTZ). 


Uber die Moschusdriisen bei Lepidochelys olivacea liegen bisher keine An- 
gaben vor. 

Unter den von mir untersuchten Embryonen dieser Art lassen sich die 
Anlagen der Moschusdriisen zum ersten Male in einem Stadium von 8,9 mm 


(18 Tage) erkennen. Dieser Embryo wird am besten folgendermassen cha- 
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rakterisiert: die lateralen Ab- 
schnitte der Marginalfalte, d. h. 
des wulstigen Seitenrandes des 
integumentalen Ruckenschildes 
(Fig. 1, MM), die bei ihrem ersten 
Auftreten wahrend der Ontoge- 
nese erheblich oberhalb der hal- 
ben Hohe des Rumpfes liegen, 
befinden sich bei diesem Stadium 
noch etwas uber der Mitte der 
Korperhohe. Sie sind durch eine 
seichte Furche (Fig. 1, Wf.) 

in der Folge nur als Marginal- 
furche angefthrt - von der 
Bauchwand abgesetzt. Die Ober- 
haut ist glatt und eben und zeigt 
noch keine Spuren von Scutaanla- 
gen. Sie ist zum uberwiegenden 
Teile zweischichtig. Die basale 
Lage besteht aus kubischen oder 
niedrigen zylindrischen Zellen und 
die oberflachliche Deckschicht aus 
stark abgeplatteten. Die Epidermis 


der Marginalfalte ist aber dicker Fig. 1. Lepidochelys olivacca. 8,9 mm. Die Anlage 
der zweiten Moschusdruse auf der rechten Korper- 


und lasst zwischen der _ basalen 
seite. Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 30 X. 


Lage, die in diesem Bereiche von 
hohen Zylinderzellen gebildet ist, und der Deckschicht zwei bis drei Lagen 
polyedrischer Zellen unterscheiden. Die Kutis (lig. 1, A.) besteht aus einem 
lockeren netzartigen Bindegewebe. Es zeigt dem subkutanen Gewebe gegen- 
uber eine grossere Dichte, die in der Marginalfalte und am Bauchwand beson- 
ders gut hervortritt. Sie ist stellenweise vom subkutanen Mesenchym durch 
eine faszienartige Begrenzungs- 
schicht (Fig. 1, F.) getrennt. Die 
Anlagen der Neuralbogen (Fig. 1, 
o.B.) und Rippen (Fig. 1, 
liegen im knorpeligen Zustand vor. 

3ei diesem Stadium sind samt- 


liche Drusen, deren Anzahl bei 


dieser Art fiinf an jeder Seite de: Dr, Pst.Dr, Dr,£. K.Dr, R, 


Rumpfes ist, angelegt (Fig. 2, 
i mee Fig. 2. Lepidochelys olivacea. 8,9 mm. Die Anlagen 
der Moschusdrtsen auf der rechten Korperseite. 
lagen liegen mit ungefahr gleichen Graph. Rek. Vergr. 10 X. 
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Abstanden von einander in einer longi- 
tudinalen Reihe, die entlang der Bauchwand 
in einiger Entfernung von der ebenerwahn- 
ten Marginalfurche (Fig. 1, Mf.) und pa- 
rallel mit derselben verlauft. Die drei vor- 
deren Anlagen liegen in der Hohe des zwei- 
ten, dritten bzw. vierten Interkostalraumes, 
die vierte und funfte aber gegenuber dem 
Zwischenraume zwischen der funften und 
sechsten Rippe. Die Anlagen erscheinen als 
leichte, fast gleichgrosse Verdickungen der 
Oberhaut (Fig. 1, Dr, und Fig. 2, Dr, 

Dr,). Die basale Oberhautschicht dieser 
Epidermisverdickungen ist ein wenig 1m 
kutanen Gewebe versenkt und bildet eine 
flache schisselformige Vertiefung. Diese 


Lage besteht aus hohen zylindrischen Zel- 


len mit je einem langgestreckten, meistens 
Fig. 3. Lepidochelys olivacea. 10,4 basal im Zelleibe gelegenen Kern. Das Pro- 
toplasma lasst eine feinfadige Struktur un- 
seite. Querschnitt. Mikrophot. Vergr. terscheiden. Die erwahnte Vertiefung der 

basalen Oberhautschicht ist von einem klei- 
nen Haufen kleiner, dicht zusammengepackter polyedrischer Zellen erfullt, 
deren grosse, kurz ovale Kerne keine bestimmte Lage in den Zelleiben ein- 
nehmen. Die freie Oberflache dieser Zellenmasse bildet mit der angrenzenden 
Oberhaut eine ebene [lache. 

Wahrend der folgenden Entwicklung vergrossert sich die vorderste Drusen- 
inlage auf jeder Korperseite nur wenig und ist bei einem Stadium von 10,4 mm 
(19 Tage) durch einen niedrigen, unter dem Niveau der Oberhaut versenkten 
Epidermiszapfen dargestellt: Die an das Corium mit einer kraftig entwickelten 
Basalmembran grenzende Zellschicht besteht ausser an der Spitze des Zapfens 
aus niedrigen Zylinderzellen von etwa_ derselben Grosse und Beschaffenheit 
wie die der angrenzenden basalen Oberhautschicht, in welche sie kontinuierlich 
ubergeht. Die Kerne dieser Zellen sind wie die des Stratum germinativum 
gross und oval und liegen im basalen Teil der Zelleiber. An der Spitze der 
Drusenanlage dagegen ist dieselbe Lage von kubischen Zellen mit kugelfor- 
migen, in der Mitte der Zellen gelegenen Kernen gebildet. Die ubrige Zellen- 
masse des Zapfens schliesslich besteht aus kubischen oder polyedrischen Zellen 
mit vorzugsweise rundlichen oder dazwischen kurz ovalen Kernen, die auch keine 
bestimmte Lage in den Zellkorpern einnehmen. Diese Zellen sind in dicht neben 


einander gelegenen und radiar zur Langsachse des Zapfens orientierten Reihen 
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angeordnet, von denen jede aus einer Zylinderzelle der oberflachlichen Lage 
ausgeht. Hierdurch erhalt die Anlage in den Querschnitten eine quergestreifte 
Struktur. 

Die vier ubrigen Driisenanlagen (Fig. 3, Dr.) sind etwas weiter entwickelt 
und weisen einen mit einander fast tibereinstimmenden Entwicklungsgrad auf. 
Sie nehmen den Charakter kompakter, gleichmassig dicker Epithelstrange an, 
die etwa senkrecht gegen die Epidermis der Bauchwand stehen. Mit zugespitz- 
ten Enden dringen sie ein wenig innerhalb der mittelsten Schicht der Kutis 
hinein. Die zweite Drisenanlage (lig. 3, Dr.) bleibt dabei unmittelbar 
unter der lateralen Randpartie des seitlichen lortsatzes der Hyoplastron- 
anlage (lig. 3, H.pl.) liegen, die vierte und die funfte Anlage haben 
eine gleiche Lage unter dem entsprechenden Gebilde der Hypoplastronanlage, 
wahrend sich die dritte Driisenanlage ungefahr in der Mitte zwischen diesen 
beiden Fortsatzen befindet. Beztglich des mikroskopischen Baues weisen diese 
Anlagen im Vergleich mit der vordersten einige Abweichungen auf. Die ober- 
flachliche Schicht besteht nur am basalen Drittel aus zylindrischen Zellen, 
deren ellipsoidische Kerne basal im Zelleibe liegen, im ubrigen Teil der Anlage 
aber aus kubischen oder polyedrischen mit zentral gelegenen kugelformigen 
Kernen, Aus polyedrischen Zellen mit kugelformigen Kernen in der Mitte des 
Zelleibes ist auch das Innere des Anlagegebildes aufgebaut. Samtliche Zellen 
dieser Drtsenanlagen wie auch die der vordersten weisen eine ahnliche Proto- 
plasmastruktur wie die Zellen der Drusenanlagen des vorigen Stadiums auf. 
Kine regelmassige Anordnung der Zellen wie in der vordersten Anlage ist 
indessen nicht nachweisbar. 

Wie aus den Stadien von 17,3 mm (20 Tage) und 17,9 mm (27 Tage) her- 
vorgeht, nehmen die Anlagen, besonders die vorderste (lig. 4a), wahrend der 
folgenden Entwicklung nicht unbedeutend an Lange zu, wodurch samtliche 
Anlagegebilde in die innerste Schicht der Kutis hineinreichen. Die vier hinteren 
Anlagen (Fig. 4b) die untereinander gleich lang sind, 
sind etwa anderthalbmal so lang als die vorderste. Der 
innere [ndteil samtlicher Anlagen, der unter Vermehrung 
seiner Zellen eine kugelfOrmige, ebenfalls kompakte Ver- 
dickung bildet, biegt sanft in dorsolateraler Richtung ab. 
Dadurch verschafft sich die zweite sowie die vierte und 
funfte Anlage die Moglichkeit, den lateralen Rand des 
seitlichen Fortsatzes des Hyo- bzw. Hypoplastrons zu 
umgehen. Das basale Ende, das bei den Drusenanlagen Fie. 
olivacea. 11,9 mm. Die 


Oberhaut eine ebene [lache bildet, ist bei diesen [m- \nlage der vordersten 
a) und dritten b) Mo 


bryonen ein wenig trichterformig ausgehohlt. Die Anla-  schusdriise auf der 


des vorhergehenden Stadiums mit der Oberflache der 


gen sind ausschliesslich von kleinen kubischen oder po- rechten Korperseite 
Rekonstruktionsmo- 


lyedrischen Zellen aufgebaut. Die Kerne sind gross und delle. Vergr. 40 
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meistens von kugelfOrmiger, zuweilen auch von kurz 
ovaler Gestalt und nehmen die Zellmitte ein. 
Wahrend der folgenden Entwicklung bis zu einem 
Stadium von 12,3 mm (22 Tage) verlangern sich die 
Drusenanlagen ein wenig weiter nach oben und aus- 
sen, wobei das relative Langenverhaltnis zwischen 
der vordersten Anlage (Fig. 5a) einerseits und den 
ubrigen, untereinander fast gleich langen Anlagen der- 
Lepidochelys oli- 
der vordersten sSeits nahezu dasselbe wie im vorhergehenden Stadium 
dritten b) Mo 
K6rperseite, Rekon- gen Stadium kugelformig verdickten Endpartien der 
ruktionsmodelle. Vergr. 


10 X, 


selben Korperseite (lig. 5 b und Fig. 6, Dr.) anderer- 
ist. Durch diesen Langenzuwachs werden die im vori- 


Anlagen in die Lange ausgezogen und nehmen jetzt 
eine keulenformige Gestalt an. Die Verdickungen der 
ier hinteren Anlagen auf jeder Korperseite sind terminal durch mehr oder 
weniger tiefe Einschnurungen, die bei samtlichen Anlagen quer zur Langsachse 
des Rumpfes orientiert sind, in zwei niedrige, ebenfalls kompakte Epithel- 
knospen von meistens derselben Grosse gegabelt. Mitunter z. B. bei der dritten 
und vierten Anlage der linken Korperseite sowie bei der dritten der entgegen- 
gesetzten, welche etwas weiter in der Entwicklung fortgeschritten zu sein 
scheinen, ist die eine Knospe etwas groésser. In struktureller Hinsicht haben 
indessen die Driisenanlagen keine Veranderungen seit dem vorhergehenden 
Stadium erlitten. 

In diesem Stadium beginnt die Abgrenzung der Hornschilder an den seit- 
lichen Partien des Rumpfes. Es ergibt sich dabei, dass die Anlagen der Mo- 
schusdriisen in einem regelmassigen topographischen Verhaltnis zu den Schup- 
penanlagen einer inframarginalen Reihe stehen. Diese Reihe erstreckt sich 


zwischen der Achsel- und Inguinalregion des Bauchschildes und besteht aus 


fiinf etwa gleichgrossen, fast quadratischen Scutaanlagen. Am Hinterrande 


eines jeden inframarginalen Schuppenfeldes entspringt dann eine Drusen- 
anlage. Was die Lagebeziehungen der Drtisenanlagen zu den Marginalscuta 
anbelangt, befindet sich der Anfangsteil der zweiten, dritten und funften 
Driisenanlage etwa gegenttber der Mitte des unteren Randes des siebenten, 
achten bzw. neunten Marginalscutums, derjenige des ersten und vierten aber 
etwas naher dem Hinterrande des sechsten bzw. dem Vorderrande des neunten 
Marginalscutums. 

Durch die Langenzunahme der Drusenanlagen nahern sich die inneren Dru- 
senenden jeder Korperseite dem medialen Rand einer strangformigen Muskel- 
anlage (Fig. 6, Dr.m.), die, wie spater naher gezeigt werden wird, die Anlage 
der Driisenmuskeln darstellt. Mit Rticksicht auf Form und Lage stimmt 


diese Muskelanlage mit dem von GOETTE (1899) abgebildeten und nur 


ag 


kurz beschriebenen Muskelbauch bei Chelone imbricata tiberein, den GOETTE 
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schlechthin den Bauchmuskel nannte. Diese 
Muskelanlage verlauft namlich etwa parallel 
mit der Langsachse des Rumpfes (Fig. 2, 
Dr.m.) und liegt unmittelbar an der inneren 
Grenzschicht der Kutis der Bauchwand in 
einiger Entfernung von der Innenflache des 
kutanen Gewebes der Marginalfalte. Ihr 
Vorderende befindet sich etwas innerhalb 
des Hinterrandes des distalen Teiles der 
zweiten Rippe, ihr Hinterende etwa kranio- 
medial vom entsprechenden Teile der sieben- 
ten Rippe. Abgesehen von den vorderen 
und hinteren Endpartien, die zylindrisch sind, 
ist die betreffende Muskelanlage von oben 
und unten stark abgeplattet und nimmt kau- 
dalwarts allmahlich an Dicke und Breite ab. 
Lateral steht sie in ihrer ganzen Lange meta- 
mer mit den zur Zeit schon in Ruckbildung 
begriffenen und nur intercostal befindlichen 
ventralen Rumpfmuskeln in Verbindung. 
Auch medial ist sie mit Ausnahme ihres vor- Fig. 6. Lepidochelys olwacea. 12,3 
mm, Die Anlage der zweiten Mo- 
schusdrise auf der rechten Kor- 


Der erwahnte Vorderteil verlauft etwa lateral perseite. Mikrophot. 
ergr. 25 X. 


deren Drittels mit Muskelanlagen associiert. 


von der Ursprungsstelle des Musculus testo- 
coracoideus, der in einer fast geraden Linie von der Bauchwand entspringt. Der 
ebenerwahnte Muskel hangt jedoch in fruheren Entwicklungsstadien mit der 
Drusenmuskelanlage zusammen, hat sich aber erst kurzlich von ihr separiert. Hin- 
ter dem Musculus testo-coracoideus ist der mediale Rand der Drusenmuskelanlage 
in eine diinne und schmale Muskellamelle (Fig. 6, pv.) ausgezogen, die sich 
ventromedialwarts abbiegt. Entlang dem hinteren Funftel der strangformigen 
Muskelanlage wird diese Muskellamelle in der Hohe des Vorderrandes der 
sechsten Rippe plotzlich zu einem breiten Muskelstratum, das sich bis zur 
Hohe der achten Rippe ausdehnt, erweitert. In diesem Abschnitte hat sich 
aber der Muskelstrang kaudalwarts sehr verjiingt und tritt demnach nur als 
ein verdickter lateraler Rand des erwahnten Muskelstratums hervor. 

In struktureller Hinsicht weicht aber der betreffende Muskelstrang von den 
Anlagen der angrenzenden Rumpfmuskeln ab. Wahrend die letzteren ganzlich 
aus gut entwickelten Muskelfaseranlagen, die im lockeren Gefuge angeordnet 
sind, bestehen, sind solche I’aserelemente bei ihm nur sparlich vorhanden. Er 
besteht namlich zum grossten Teile aus verhaltnismassig kleinen gleichartigen 
Zellen. Ihr Protoplasma ist sehr blass und feinfadig. Von kontraktilen Fibrillen 


ist indessen nichts zu erkennen. Die Kerne dieser Zellen sind gross, meistens 
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langlich oval und enthalten ein einziges grosses Kernkorperchen. Sie nehmen 
keine bestimmte Lage in den Zelleibern ein. Diese Zellen, die einen ahnlichen 
Habitus und ubrigens eine ahnliche Beschaffenheit wie die indifferenten Myo- 
blastenzellen aufweisen, liegen dicht neben einander gepackt. Die Muskelanlage 
tritt dadurch als ein kompaktes und kernreiches Gebilde hervor. Diese Zellen- 
masse wird aber in einer charakteristischen Weise von Muskelfaseranlagen 
durchsetzt. Diese geben sich in den Querschnitten, wo sie schrag getroffen 
sind, nur als kurzere oder langere Abschnitte, die parallell mit der Gross- 
achse der elliptischen Querschnittsflache der Muskelanlage verlaufen, zu er- 
kennen. Die erwahnten Faserabschnitte liegen meistens hinter einander in 
Reihen geordnet, was darauf deuten dirfte, dass die Faseranlagen in Schich- 
ten auftreten. Auch in Parasagittalschnitten von einem gleichaltrigen Stadium, 
das 72,1 mm misst, sind die Muskelfaseranlagen schrag getroffen. Im oberen 
Drittel des Muskelstranges verlaufen die Faserabschnitte schrag ventral- und 
kranialwarts, in den unteren zwei Dritteln aber schrag ventral- und kaudal- 
warts. Es lassen sich in der Drusenmuskelanlage demnach zwei Hauptfaser- 
zuge unterscheiden. Die [aseranlagen des oberen Drittels der Muskelanlage 
nehmen somit eine schrag ventrale, kraniale und mediale, die des unteren Tei- 
les eine schrag ventrale, kaudale und mediale Verlaufsrichtung ein. In jedem 
Abschnitte der Faseranlagen liegen zwei bis vier Kerne hinter einander und 
sind von einem peripheren Mantel von kontraktilen Fibrillen umgeben. Die 
Kerne haben meistens die Form eines ellipsoidischen Korpers, dessen Gross- 
achse parallel mit der Langsachse der l‘aseranlage lauft. 

Diese Muskelanlage (lig. 7, m.L. +L.) erscheint zum ersten Male bei 
einem Embryo von 7,4 mm (15 Tage) im oberer Abschnitte der ventralen 
Myotomfortsatze. Die letzterwahnten haben hier einen verhaltnismassig weit 
fortgeschrittenen Entwicklungsgrad erreicht. Jeder Myotomfortsatz besteht 
bei seinem ersten Auftreten wahrend der Ontogenese aus einer primaren 
medialen und einer sekundaren lateralen Lamelle, von denen jede aus einem 
einschichtigen Zylinderepithel besteht. Diese Lamellen biegen am _ ventralen 
Iende des Fortsatzes in einander um. Wahrend der folgenden Entwick- 


lung bis zu einem Stadium von 7 (14 Tage) wachsen die Myotom- 


> 


fortsatze ventralwarts herunter. Dabei verlieren die Lamellen bald ihren 


‘lialen Charakter; die Zylinderzellen wandeln sich namlich ziemlich 


fruh in Myoblastenzellen um. Die mediale Lamelle nimmt unter Vermehrung 
ihrer Zellen ungefahr in den oberen zwei Dritteln nicht unbedeutend an Dicke 
zu, wahrend das untere Drittel noch im letzterwahnten Stadium einschichtig 
ist. Diese Dickezunahme geschieht aber ungleichformig, so dass die betref- 
fende Lamelle am Ende dieser Entwicklungsperiode eine kontinuierlich ver- 
jungte Fortsetzung des Muskelblattes darstellt. Sie besteht zu nicht unwesent- 
lichem Teile aus Muskelfaseranlagen. Diese verlaufen schrag ventral- und 


1 


kranialwarts. Die laterale Lamelle dagegen besteht noch im letzterwahnten 
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Stadium aus einer einfachen Lage von 
Myoblastenzellen. Ihr oberer Rand endigt 
frei in der Hohe der Marginalfurche. Bei 
dem oben erwahnten 7,4 mm-Stadium hat 
sich die obere Randpartie (Fig. 7, 1.L.) zu 
einer kompakten Myoblastenmasse verdickt. 
Diese verjungt sich dorsalwarts. Auch ven- 
tralwarts verjungt sie sich und geht in die 
laterale Lamelle kontinuierlich tuber. Die 
letzterwahnte liegt dicht an der medialen 
Lamelle an und hat sich stellenweise so eng 
mit ihr vereinigt, dass sie als selbstandige 
Schicht kaum erkennbar ist. Diese Ver- 
dickung vereinigt sich aber bald eng mit 
dem ihr gegentber liegenden Bereich der 
medialen Lamelle (lig. 7, m.L.). Wahrend 
der folgenden Entwicklung nimmt die Mus- 
kelanlage hauptsachlich durch den Dicken- 
zuwachs der Myoblastenmasse der lateralen 
Lamelle erheblich an Grosse zu (Fig. 1 und 


3, Dr.m.) und erreicht den beim 72,3 mm- 


Stadium erwahnten Entwicklungsgrad (Fig. mm. Die Anlage des Driisenmuskels 


auf der linken Korperseite. Quer 


6, Dr.m.). Im letzterwahnten Teil der Mus- 
eil der Mus schnitt. Mikrophot. Vergr. 30 X. 


kelanlage kommen auch Muskelfasern zur 

Anlage — aber verhaltnismassig weniger als in ihrem medialen Teil. Diese 
haben eine schrag ventrale und kaudale Verlaufsrichtung. Im Zusammenhange 
mit dem Hinabwachsen des Randwulstes des integumentalen Ruckenschildes, 
wodurch die anfangs gleichmassig gewolbte Bauchwand (lig. 7) allmahlich 
flacher wird (lig. 1, 3 und 6), wird auch die Muskelanlage tiefer hinabgeruckt 
und nimmt schliesslich die Lage ein, die im 12,3 mm-Stadium beschrieben 
wurde. Die Medial- und Lateralseite der Muskelanlage werden dabei zur Ober- 
bzw. Unterseite; die Verlaufsrichtung der 'aseranlagen andert sich demgemass 


in das oben beim 12,? mm-Stadium beschriebene. 


Das Vorkommen dieser Muskelanlage habe ich bei samtlichen von mir unter- 
suchten Arten feststellen konnen. Bei Testudo graeca L., bei welcher FAVARO 
(1903) die ventrale Rumpfmuskulatur untersuchte, scheint aber die betreffende 
Muskelanlage keinen ebenso weit fortgeschrittenen Entwicklungsgrad wie bei 
den hier untersuchten Arten zu erreichen. 'AvARO beschrieb namlich ein re- 
liefartiges Gebilde der lateralen Flache des ventralen Myotomfortsatzes. Dieses 
Gebilde, das F'avaro als eine rudimentare Anlage des Musculus obliquus 
externus superficialis auffasste, durfte mit Riticksicht auf Form und Lage 


homolog mit der oben erwahnten verdickten Partie der lateralen Lamelle des 
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Myotomfortsatzes sein. Der Umstand, dass keine Drutsenmuskelanlage bei 
Testudo gracca zur E-ntwicklung kommt, durfte wahrscheinlich im Zusammen- 
hange damit stehen, dass diese Schildkr6te, wie RATHKE und PETERs angeben, 
der Moschusdrutsen entbehrt. 

Die oben erwahnte Verdickung der lateralen Lamelle des Myotomfortsatzes 
weist indessen mit dem sogenannten primaren Muskelwulste derselben La- 
melle bei Lacerta (MAURER, 1898, 1904) eine fast ahnliche Lage, Form und 
zum Teil auch ubereinstimmende Entwicklung auf und durfte daher homolog 
mit dem Muskelwulste bei dieser Eidechse sein. Aus diesem Muskelwulste ent- 
wickeln sich nach MAvurRER der Musculus obliquus externus superficialis und 
profundus sowie der Intercostalis externus. Aus der primaren medialen La- 

bildet sich der Musculus intercostalis internus, obliquus internus und 
transversus. Die Drusenmuskelanlage besteht demnach aus einer Gewebemasse, 
lie homolog mit den Anlagen samtlicher Rumpfmuskeln anderer Reptilien 
(z. B. Lacerta) ist mit Ausnahme des Musculus transversus. Der letzt- 
erwahnte hat sich namlich vor dem Auftreten des verdickten Teiles der la- 
teralen Lamelle von dem ihm gegenuber liegenden Bereich der medialen La- 
melle des ventralen Myotomfortsatzes gesondert. Diese polygenetische Muskel- 

e nenne ich der Kurze halber auch in der Folge die Driisenmuskelanlage. 
Der oben erwahnte lamellare ventromedialwarts gerichtete Fortsatz der Dru- 


senmuskelanlage (Fig. 6, pv., vgl. Fig. 1, pv.) bildet sich restlos zurtck. 


Das hinter diesem befindliche breite Muskelstratum, mit dem das _ hintere 


lunftel der Drisenmuskelanlage associiert ist, erreicht dagegen eine kraftige 
Entwicklung. Uber die vergleichend-anatomische Bedeutung des Muskelstra- 
tums liegen indessen verschiedene Deutungen vor, z. B. Obliquus abdominis 
(Boyanus, 1819—21; HorrmMann, 1890), Obliquus externus und internus 
STANNIUS, 1854; OcusHI, 1913), Obliquus externus (MECKEL, 1828; 
RATHKE, 1848; OwEN, 1866; GOETTE, 1899) und Obliquus internus (GADOw, 
1882). Mir scheint die von STANNIUS und OGUSHI ausgesprochene Ansicht am 
meisten zutreffend zu sein. In der Folge wird indessen dieser Muskel nur als 
stratumf ormiger Abdominalmuskel angefuhrt. 

Bei einem Stadium von 13,5 mm (23 Tage) hat die vorderste Drusenanlage 
(Fig. 8a) sich ausserst wenig in hauptsachlich lateraler Richtung verlangert. 
Der kolbenformig verdickte Innenteil ist durch eine frontal gestellte Furche 
in zwei kompakte Epithelknospen, von denen die kaudale etwas grosser ist, 
gegabelt. Demgemass weist diese Anlage eine mit den am meisten avanzierten 
Driisenanlagen des vorigen Stadiums im Prinzip ubereinstimmende Organisa 
tion auf. Die vier ibrigen untereinander fast gleichgrossen Drusenanlagen der- 
selben Korperseite (Fig. 8b) haben auch seit dem vorhergehenden Stadium 
eine geringe Langenzunahme erlitten, die hauptsachlich lateralwarts in die 
innerste Schicht der Kutis dirigiert worden ist. Die inneren Endpartien dieser 


Drusenanlagen treten indessen in diesem Stadium bedeutend verandert hervor. 
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b < b 


Fig. 8. Lepidochelys olivacea. 13,5 mm. Die Fig. 9. Lepidochelys olivacea. 14,5 mm. Die 

Anlage der vordersten a) und dritten b) Anlage der vordersten a) und dritten b) 

Moschusdrtise auf der rechten Korperseite. | Moschusdriise auf der rechten Korperseite. 
Rekonstruktionsmodelle. Vergr. 40 X. Rekonstruktionsmodelle. Vergr. 40 X. 


Die im vorigen Stadium erwahnten Terminalknospen sind namlich zu Dru- 
senzweigen verschiedener Grodsse herausgewachsen. Die grossere ist langlich 
oval und wie die Spitze derselben Drtsenanlagen des vorigen Stadiums 
durch eine ebenfalls quer zur Langsachse des Rumpfes gestellte I'urche in 
zwei kompakte Terminalknospen gleicher oder verschiedener Grosse gegabelt. 


Der kleinere Driisenzweig ist kurz oval oder fast kugelformig und sitzt un- 


gestielt an der Ubergangsstelle der ,,Hauptachse‘‘ zu der eben beschriebenen 


grosseren Tochterachse. Der feinere Bau samtlicher Driisenanlagen hat indes- 
sen seit dem vorhergehenden Stadium keine Veranderung erlitten. 

Bei einem Embryo von 14,5 mm (24 Tage) hat die vorderste Drusenanlage 
(Fig. ga) einen verhaltnismassig weit fortgeschrittenen Entwicklungsgrad er- 
reicht. Die beiden im vorhergehenden Stadium erwahnten Terminalknospen 
dieser Anlage haben sich namlich vielfach vergrossert und sind wie bei den 
vier hinteren Anlagen des vorigen Stadiums von verschiedener Grosse. Die 
kraniale hat dabei eine fast kugelige Gestalt angenommen. Die grossere kau- 
dale dagegen, die allein die Langenzunahme der Anlage fortgesetzt hat, hat 
sich in einen oblong gestalteten Drusenzweig, der etwa doppelt so gross wie 
der kugelfOrmige ist, umgebildet. Da die Langenzunahme dieses Zweiges 
hauptsachlich lateralwarts vorgegangen ist, reichen die beiden Zweige etwa bis 
an dasselbe Niveau der Kutis heran. Am freien Ende ist der grossere Zweig 
durch eine parallel mit der Langsachse des Rumpfes gestellte Furche in zwei 
niedrige, gleichgrosse Terminalknospen gegabelt, von denen man wegen der 
horizontalen Lage dieses Zweiges eine dorsale (morphologisch mediale) und 
eine ventrale (morphologisch laterale) unterscheiden kann. Durch die Grossen- 
zunahme der beiden Dritisenzweige hat sich die Drtsenanlage der Drusen- 
muskelanlage so weit genahert, dass der kugelige Zweig erster Ordnung und 
die dorsale Terminalknospe des grosseren Zweiges die Unterflache des er- 


wahnten Muskels tangieren. — Bei den ubrigen Drusenanlagen sind die bei 
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den entsprechenden Anlagegebilden des vorigen Stadiums erwahnten Termi- 
nalknospen weiter gewachsen, und haben die Entstehung eines Zweigsystemes 
zweiter Ordnung (lig. 9b), das eine mit dem der ersten Ordnung wberein- 
stimmende Organisation aufweist, veranlasst. Die grossere Terminalknospe ist 
in fast lateraler Richtung gewachsen und hat sich dabei zu einem strangfor- 
migen Zweig verlangert. Aus der kleineren ist ein kugelformiges Gebilde her- 
vorgegangen, das ohne Stiel an der Basis des strangformigen Zweiges sitzt. 
Auch der Zweig der ersten Ordnung hat sich nicht unbedeutend vergrossert, 
weshalb dieser bis an dasselbe Niveau mit den beiden Zweigen der zweiten 


Ordnung hinanreicht und wie diese von einer ausserst dtinnen Schicht kutanen 


Gewebes von der Drusenmuskelanlage getrennt ist. 


Bei der Entstehung des bisherigen Verzweigungssystemes der vier hinteren 
Drusenanlagen, von denen jedes Zweigpaar aus zwei anfanglich gleichwertigen 
Terminalknospen hervorgeht, wachst nur der eine Gabelast jedes Knospen- 
paares einer Ordnung weiter und setzt die Verzweigung fort. Hierbei lasst sich 
eine gewisse Gesetzmassigkeit erkennen,. Wenn bei der Entstehung der beiden 
Zweige der ersten Ordnung — beispielsweise die kraniale der beiden zuerst auf- 
tretenden Terminalknospen der Drusenanlagen — zu einem kugelformig verdick- 
ten Zweig wird, geht aus der kaudalen Terminalknospe des grosseren Zweiges 


der ersten Ordnung ein ahnlich gestaltetes Zweiggebilde der zweiten Ordnung 


S? 
hervor. Das Ergebnis der Verzweigung, die als sympodial auf dichotomer 
Grundlage bezeichnet werden muss, ist also, dass die kugelformigen Zweige 
aufeinanderfolgender Ordnungen mit einander abwechseln. Ubrigens haben 
diese Drusenanlagen seit dem vorhergehenden Stadium keine mehr _ bemer- 
kenswerten Veranderungen erfahren. 

Wie aus einem Embryo von 15,2 mm (24 Tage) hervorgeht, hatte die un- 
mittelbar vorhergehende Entwicklung der Drusenanlagen nur eine Vergros- 
serung der einzelnen Zweigelemente aufzuweisen. Dabei sind die beiden im vor- 
hergehenden Stadium beschriebenen Terminalknospen des grosseren Zweiges 
der vordersten Anlage gleichmassig weitergewachsen und haben sich in zwei 
gleichgrosse kugelfOrmige Zweige umgebildet. Ubrigens haben die Zweige 
samtlicher Anlagen unter Beibehaltung ihrer Organisation sich nicht unbe- 
deutend vergrossert. Infolge dieser Grossenzunahme durchsetzen jetzt samt- 
liche Anlagen die Kutis, und die einzelnen Zweigelemente mit Ausnahme 
vom ventralen (morphologisch lateralen) der zweiten Ordnung der vordersten 
Anlage driicken sich mit ihren nach oben gewandten [‘lachen etwas in die 
Unterflache der Drisenmuskelanlage ein. Dabei stosst die Basalmembran der 
Anlagen, die eine bemerkenswerte Dicke besitzt, in den beruhrten Abschnitten 
direkt an das Muskelgewebe an. Irgendeine Anlage der von PETERS (1848) 
und RatHKe (1848) beschriebenen bindegewebigen Zwischenschicht der 
Moschusdrtsen ist nicht nachweisbar. Die Drusenmuskelanlage, die bei diesem 


Stadium gut entwickelt ist, tritt mit Ausnahme der vordersten Endpartie, die 
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X.pl. WK. LH.pl. Dr.m, 


2 

Fig. 10. Lepidochelys olivacea. 18,0 mm. Die Anlagen der Moschusdriisen auf der rechten 

Korperseite. Die Figur ist durch Kombination mehrerer Parasagittalschnitte hergestellt. 
Vergr. 10 X 

immer zylindrisch ist, in ihrer gréssten Ausstreckung mehr abgeplattet als in 

den vorhergehenden Stadien hervor. 

Wahrend der folgenden Entwicklung bis zu einem Stadium von 78,0 mm 
(26 Tage) erleiden die Dritisenanlagen einige Veranderungen bemerkens- 
werterer Art. In erster Linie macht sich eine nicht unbedeutende Grossen- 
zunahme samtlicher Anlagen bemerkbar, 
die dazu gefthrt hat, dass die verzweig- 
ten Anlageteile sich ganzlich innerhalb 
des kutanen Gewebes befinden (Tig. 10, 

Dr,—Dr, und Fig. 11, Dr,). Auch die 
einzelnen Zweigelemente haben sich ver- 
grossert und dadurch nicht unbedeutend 
das Aussehen der Drutsenanlagen veran- 
dert. Bei der vordersten Anlage (Tig. 
12a) sind die beiden im vorigen Sta- 
dium beschriebenen Zweige zweiter Ord- 
nung kraftig gewachsen (lig. 12a, 7,), 
und jeder von ihnen ist etwas grosser als 
der kugelformige Zweig der ersten Ord- 
nung (Fig. 12a, 7,), der sich auch nicht 
unbedeutend vergrossert hat. Sie sind 
von etwa gleicher Grosse und nehmen 
eine kugelige oder ovale Form an. In- 


folge dieser Grossenzunahme samtlicher H.pl. Mf 


Zweige haben sie sich einander so weit fig. 11. Lepidochelys olivacea. 18,0 mm. 

geniahert, dass sie mit ihren basalen Tei- Die Anlage der vordersten Moschus- 
i driise auf der linken Korperseite. Quer- 

len gegen einander gedruckt liegen. Je- schnitt. Mikrophot. Vergr. 30 X. 


|__| 
x 
13 


EGRON VALLEN 


der Zweig ist durch ein zentral auftretendes 
Lumen in ein Blasengebilde umgewandelt. 
In den Hohlraumen sowie an der Innen- 
flache der Blasenwande, die rauh ist, und 
von der man den Eindruck bekommt, dass 
Zellen in grosserer oder geringerer Zahl 
von ihr losgerissen sind, bemerkt man bis- 
weilen mehr oder weniger degenerierte Zel- 
len, was darauf deuten durfte, dass die Lu- 
mina durch Zerfall der Zellen entstanden 
sind. Die Lumina stehen infolge partieller 
Auflosung der gegeneinander stossenden 
Blasenwande mit einander in Verbindung. 
Die Blasenwande weisen infolge des unre- 
gelmassigen Umrisses der Lichtungen eine 
verschiedenartige Dicke auf. In einigen 
Stellen bestehen sie aus nur zwei bis drei 


Zellagen, in anderen dagegen aus sechs bis 


sieben. Die Zellen sind meistens bemerkens- 
a b wert gross und von einer unregelmassigen 
12. Lepidochelys olivacea. 18,0 Gestalt. Sie unterscheiden sich hierin von 
m1 Die Anlage der vordersten a) 
und vierten b) Moschusdrtise auf 


der linken Korperseite. Rekonstrnk- Jegenen Anlageteiles, des ktnftigen Aus- 
tionsmodelle. Vergr. 40 X. 


denen des unverzweigten, in der Kutis ge- 


fuhrungsganges, wo sie eine ahnliche Form 
und Beschaffenheit wie in den Anlagen der vorhergehenden Stadien_be- 
sitzen. Das Protoplasma dieser Zellen erscheint blasser und lasst eine 
grobere NOrnelung neben fadigen Strukturen erkennen. Die Kerne sind gross 
und meistens von einer kugeligen Gestalt und nehmen keine bestimmte Lage 
in den Zelleibern ein. 

Bei den vier tibrigen Driisenanlagen, von denen die vierte auf der linken 
Korperseite als reprasentativer Typus aufgestellt ist (lig. 12b), hat der 
strangformige Zweig der zweiten Ordnung des vorigen Stadiums die Ver- 


zweigung fortgesetzt. Er hat sich durch eine quer zur Langsachse des Rumpfes 


gestellte Furche in zwei neue, gleichmassig weiterwachsende Glieder — ein 
kraniales und ein kaudales — geteilt und jedes von diesen hat sich durch eine 


mit der Langsachse des Rumpfes parallele Furche wiederum in zwei gleich- 
grosse Zweige oblonger Gestalt gegabelt. Die Glieder des Zweigpaares der 
dritten Ordnung (Fig. 12b, Z,) sind wie auch die des kranialen Paares der 
vierten Ordnung (Fig. 12b, Zkr,) unten mit einander zusammengewachsen, 
wahrend die Zweige des kaudalen Paares der vierten Ordnung (Fig. 12 b, Zk,) 
sich nur an der entsprechenden Stelle beruhren. Der kugelformige Zweig erster 


und zweiter Ordnung hat sich betrachtlich vergrossert und ist dabei ein langge- 
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stieltes keulenformiges Gebilde geworden, dessen an- 
geschwollene Enden entweder kugelf6rmig oder el- 
lipsoidisch sind, Das ganze Zweigsystem ist dem- 
nach kompliziert und lasst teils eine sympodiale 
Verzweigung auf dichotomer Grundlage (die Zweige 
der ersten und zweiten Ordnung), teils eine rein 
dicotome (die Zweige der dritten und vierten Ord- 
nung) erkennen. Eine Ausnahme_ hiervon bildet 


die funfte Driisenanlage auf der rechten Ko6rper- 


seite (Fig. 10, Dr;). Ihre Zweige erster Ordnung E. 


sind namlich von derselben Samtliche 

Fig. 13. Lepidochelys oli- 
vacea. 18,0 mm. Schema- 
sten Drusenanlage ubereinstimmende Organisation tische Darstellung des 
Lumensystemes der An 
; lage der vierten Moschus- 
in den ontogenetisch jingsten Zweigen am weites-  <drtse auf der linken Kor- 
perseite. 


Zweige weisen indessen eine mit der der vorder- 
und mikroskopische Struktur auf. Die Lumina, die 


ten entwickelt sind, bilden keinen die ganze Ver- 
zweigung durchsetzenden Hohlraum. In den beiden unpaarigen Zweigen 
(erster bzw. zweiter Ordnung) ist das Lumen am weitesten im terminal 
angeschwollenen Teil (Fig. 13, Lu, und Lu,), verjungt sich aber kon- 
tinuerlich zu einem schmalen Kanal im axillaren Teil des Stieles bis zur 
,,Hauptachse“, die kein Lumen enthallt. Die Lumina der beiden gleichgrossen 
Zweige der dritten Ordnung (Fig. 13, Lu,) kommunizieren unten, wo sie zu- 
sammengewachsen sind, mit einander infolge einer partiellen Auflosung ihrer 
mit einander zusammengewachsenen Blasenwande. Jeder von diesen Hohl- 
raumen steht mit den Lumina der Glieder des kranialen bzw. kaudalen Zweig- 
paares (Fig. 13, Lu,) in Verbindung. Durch eine teilweise Auflosung der zu- 
sammengeschmolzenen Blasenwande des kranialen Zweigpaares (Tig. 13, Zkr,) 
ist die Kommunikation zwischen den Lumina dieser Zweige betrachtlich 
erweitert. 

Der verzweigte Teil samtlicher Driisenanlagen ist tief in die Anlage des 
Driisenmuskels eingedrungen (Fig. 10, Dr,—Dr, und Fig. 11, Dr,) und von 
ihm ganzlich umschlossen. Der betreffende Muskel ist ein wenig vom Corium 
der Bauchwand (Fig. 10, K und 11), auf dessen Innenflache er frither lag, 
entfernt. Der hierdurch entstandene Zwischenraum ist vom kernarmen sub- 
kutanen Bindegewebe ausgefiillt. Dieses Gewebe dringt auch durch die Ein- 
trittstelle der Driisenanlage in den Muskel hinein und trennt die beiden An- 
lagegebilde von einander. 

Auch die Anlage des Driisenmuskels, die bis zum vorhergehenden Stadium 
eine regelmassige, proportional zum allgemeinen Zuwachs der Embryonen 
stehende Entwicklung durchlaufen hat, tritt bei diesem Stadium bedeutend 
verandert hervor. Sie hat namlich in ihren einzelnen Abschnitten eine ver- 
schiedenartige Entwicklung erfahren. In den Teilen, in die die Drusenanlagen 
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: me . 
Fig. 14. Lepidochelys olivacea. 18,0 mm. Die Anlage der vordersten Moschusdrtse auf der 
linken Korperseite. Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 150 X. 


eingedrungen sind (Fig. 10, Dr.mi-4 und Fig. 11, Dr.m.), ist sie kraftig ent- 
wickelt und besitzt eine betrachtliche Dicke. Die Durchschnittsflache ist kreis- 
rund (Fig. 14, Dr.m.) und lasst keine Andeutung von einer ehemaligen star- 
ken Abplattung des Muskelstranges zu. Diese Muskelschlauche vier an der 
Zahl stellen mit Ausnahme von dem hinteren (Fig. 10, Dr.m,), der die bei- 
den letzten Driisenanlagen (Fig. 10, Dr,—Dr,) umschliesst, etwa gleichgrosse 
ellipsoidische Korper dar, deren Langsachsen parallel mit der des Rumpfes 
verlaufen. Die vierte ist etwa doppelt so lang wie die ubrigen. Ein Zerlegen 
derselben in zwei etwa gleich lange Abschnitte ist indessen durch eine ring- 
formige Furche angedeutet. Zwischen den erwahnten Muskelschlauchen aber 
ist die Muskelanlage ausserst dunn und schmal (Fig. 10, Dr.m,) und lasst in 


den Querschnitten eine unregelmassige Kontur erkennen (Fig. 15, Dr.my,). 


Die verschiedenartig geformten Abschnitte der Muskelanlage weisen auch ei- 
5S 5 5 
ol 


nen verschiedenen histologischen Bau auf. Wie aus den Querschnitten durch 
die Muskelschlauche (Fig. 14, Dr.m.) hervorgeht, ist das Anlagegewebe im 
Vergleich zu dem der unmittelbar vorhergehenden Stadien erheblich lockerer. 
Die in den Querschnitten schrag getroffenen Muskelfaseranlagen sind be- 
deutend kernreicher. Die Hauptmasse der Kerne hat eine periphere Lagerung 
in den Faserabschnitten, Nicht selten sind die Kerne in zwei bis vier Langs- 
reihen angeordnet und bieten damit ein mit den WEISMANNschen Kernreihen- 
fasern ubereinstimmendes Aussehen dar. Dies durfte darauf deuten, dass die 


betreffenden Faseranlagen im Begriffe sind sich zu spalten. Die letzterwahnten 
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Fig. 15. Lepidochelys olivacea. 18,0 mm. Die Anlage des Drttsenmuskels zwischen der 
zweiten und dritten Moschusdrusenanlage auf der linken Korperseite. Querschnitt. Mikro- 
phot. Vergr. 150 X. 


treten oft in kleinen Bundeln von zwei bis drei Faserstucken auf. Die Faser- 
bundel sind in zirkular verlaufenden Reihen angeordnet und bilden drei bis 
vier konzentrische Lagen. Die zwischen den Faserbundeln gelegenen Myo- 
blastenzellen haben sich teilweise zu langlichen Faseranlagen ausgebildet. Ihre 
Kerne ‘sind in Reihen, die mehr oder weniger parallel mit den Faserbundeln 
verlaufen, geordnet. Mitunter lasst ihr Protoplasma noch schwach hervor- 
tretende kontraktile Fibrillen unterscheiden. In den Zwischenraumen zwischen 
den Faserbundeln treten auch Bindegewebezellen sparlich auf. Ihre Kerne 
Weisen eine mit denen des subkutanen Bindegewebes tubereinstimmende Grosse 
und Organisation auf. Dieses Bindegewebe steht stellenweise mit dem der 
Subkutis in Verbindung, was darauf deuten durfte, dass ein Eindringen des 
subkutanen Gewebes in die Muskelanlage stattgefunden hat. Die stark ver- 
schmalerten Abschnitte des Muskelstranges dagegen (lig. 10 und 15, Dr.m,) 
Wweisen eine ganz andere Struktur auf (Fig. 15, Dr.m,). Sie bestehen zum ganz 
uberwiegenden Teile aus einer kompakten Myoblastenmasse, die von wenigen 
Muskelfaseranlagen durchsetzt ist. Die kontraktilen Fibrillen sind sehr schwach 
zu erkennen. Diese Masse entspricht der Lage und Grosse nach etwa dem 
unteren Drittel eines Muskelschlauches. Daruber treten im subkutanen Binde- 
gewebe eine grosse Anzahl von einzelnen oder in Gruppen gehauften Kernen 
in einem Umfange auf, der etwa den oberen zwei Dritteln eines Muskelschlau- 
ches entspricht. Diese Kerne stimmen betreffs der Grosse und Form mit denen 
der Myoblasten oder Muskelfasern uberein, weichen aber hierin scharf von 
den kleinen und stark abgeplatteten Kernen des subkutanen Bindegewebes ab. 
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Mitunter erscheinen hier und da unter diesen freien Kernen einzelne Muskel- 
faseranlagen oder Fragmente solcher Elemente. Diese Strukturverhaltnisse 
durften darauf deuten, dass sich die strangformige Muskelanlage in den ver- 
schmalerten Abschnitten in Ruckbildung befindet. 

3ei einem Embryo von 21,5 mm ( 28 Tage) sind die Anlagen der Moschus- 
drusen nur in vier Paaren vorhanden. Ihm fehlt namlich jenes Drusenpaar, das 
dem vordersten der vorhergehenden Stadien entspricht. Da die vorderste Dru- 
senanlage jeder Korperseite spatestens im vorhergehenden Stadium wohl ent- 
wickelt war, und nicht die geringsten Reste sich nachweisen lassen, durfte es 
sich eher um ein Ausbleiben ihrer Anlage dieses Individuums als um eine 
Rickbildung handeln. Die vier Driisenanlagen weisen indessen eine mit den 
entsprechenden Anlagen des vorigen Stadiums fast tbereinstimmende Orga- 
nisation und ahnliche histologische Struktur auf. Sie sind aber etwas grosser. 
Auch die Lumina sind zum Teil auf Kosten der Blasenwande grosser ge- 
worden. Die letzteren sind namlich dunner und bestehen niemals aus mehr 
als zwei oder drei Zellagen. Auch die Anlage des Driisenmuskels hat seit dem 
vorhergehenden Stadium keine wesentlichen Veranderungen erfahren. Die Mus- 
kelschlauche — drei an der Zahl — sind etwas dicker geworden. Die am spa- 
testen gebildeten Faseranlagen sind kraftig und schicken sich an, Faserbundel 
zu bilden. Die verschmalerten Muskelabschnitte sind weiter im Ruckbildungs- 
prozess fortgeschritten. Die Myoblastenmasse ist noch weiter zusammenge- 
schrumpft und die Zahl der freien Kerne ist grosser als im vorhergehenden 
Stadium, Der vordere Abschnitt der Muskelanlage, in den die vorderste Dru- 
senanlage hatte eingedrungen sein sollen, weist mit den in Ruckbildung be- 
griffenen Abschnitten der Muskelanlage gleichartige Verhaltnisse auf. 

Wahrend der Entwicklung bis zu diesem Stadium haben sich auch die Ele- 
mente des kndchernen Bauchschildes nicht unwesentlich vergrossert, wobei das 
oben beschriebene Lageverhaltnis zwischen der zweiten, vierten und funften 
Drisenanlage einerseits und dem Hyo- und Hypoplastron andererseits eine Ver- 
anderung erfahren hat. Die Aussenrander dieser Plastronanlagen sind hierbei 
zu langen finger- oder strahlenformigen Fortsatzen ausgewachsen. Zwischen 
den basalen Teilen zweier Fortsatze umgeht der kinftige Ausfuhrungsgang 
der zweiten Drusenanlage den Rand des Hyoplastrons. Ein ahnliches Lage- 
verhaltnis weisen die Anlagen der vierten und funften Moschusdrise zum 
Hypoplastron auf. Der kaudale Zweig erster Ordnung der funften Drusen- 
anlage an der rechten Korperseite beim 18,0 mm-Stadium (Fig. 10, Dr;) ver- 


lauft aber hinter dem Hypoplastron und zwar um seinen Hinterrand. 


Jeder Muskelschlauch wird von einem besonderen Zweig des inneren Inter- 


kostalnervs — nach GorETTE (1899) — oder des Ramus posterior — nach 
OcusHI (1913) — des zweiten, dritten, vierten bzw. funften Dorsolumbalnervs 
innerviert. OGUSHI nennte diesen Zweig den Ramus glandulae-moschiferae; in 
der Folge werde ich diese Bezeichnung benutzen. Es ist indessen zu bemerken, 


> 
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dass der hinterste (vierte) Muskelschlauch, der zwei Drisenanlagen enthalt, 


nur von einem einzigen Nerv versorgt wird. Jede Driisenanlage empfangt einen 
kleinen Zweig der Arteria mammaria. 


Dermochelys coriacea (L.). 


Bei einem postembryonalen Stadium von Dermochelys coriacea fand RATHKE 
(1848) zwei Moschusdrtsen, eine an jeder Korperseite. Sie sind verhaltnis- 
massig gross und ,,beinahe von der Form eines Kartenherzens und massig 


stark abgeplattet“ (RATHKE, S. 206). Die Ausfuhrungsgange sind infolge der 
kurzen seitlichen Fortsatze der mittleren Plastronelemente relativ kurz und 
gerade, und ihre Mundungen befinden sich in einiger Entfernung von den 
Scuta des marginalen Langskieles und liegen ,,ganz versteckt“ zwischen den 
kleinen warzenformigen Hornschildern des inframarginalen Zwischenfeldes 
auf jeder KOrperseite. Uber die Lage und Organisation der eigentlichen Drii- 
senteile gibt indessen RATHKE nichts an. PeTERS (1848) dagegen stellte 
das Vorkommen von Moschusdrusen bei dieser Gattung in Abrede. 

Unter den von mir untersuchten Embryonalstadien dieser Art waren die 
Anlagen der Moschusdrusen nur bei einem Embryo von 19,3 mm S. S. L. (29 
Tage) ersichtlich. Dieser Embryo stellt ein verhaltnismassig weit fortgeschrit- 
tenes Entwicklungsstadium dar. Die Oberhaut ist funf- bis sechsschichtig und 
durch seichte Furchen in ein Mosaik von zahlreichen, rundlichen oder eckigen 
Scutaanlagen eingeteilt. In diesem Gefutge lassen sich indessen gréssere, mehr 
viereckige als rundliche, mitunter schwach gekielte Hornschilder unterscheiden. 
Sie sind in einigen longitudinalen Kielen von je 22 bis 24 Stuck aufgereiht 
und heben sich durch ihre gelblich-weisse l’arbe auffallend von den stark dun- 
kelbraun pigmentierten Scuta der Zwischenfelder ab. An der Rickenseite er- 
kennt man sieben solcher Langskiele, namlich einen unpaaren neuralen langs 
der Mitte und auf jeder Korperseite einen marginalen, supramarginalen und 
kostalen. Im vorderen Teile des Ruckenschildes verlauft auf jeder Seite 
zwischen dem neuralen und kostalen Kiel eine kurze Reihe von drei ahnlich 
gestalteten Hornschuppen. An der Bauchseite des Rumpfes sind sechs Langs- 
kiele vorhanden, namlich die seitlichen inframarginalen, die plastralen und die in- 
terplastralen. Die letzteren liegen dicht nebeneinander in der Medianlinie ausser 
in der Region des Nabels, um den sie sich separieren. Die Kutis ist dick und 
besteht aus einem dichten, ziemlich stark verfilzten Bindegewebe. Von den 
Anlagen der ,,epithecalen“ Knochenschuppen ist noch nichts zu erkennen. Die 
Achsenskeletteile der Rumpfregion tragen dicke Verknocherungskrusten und 
haben dabei einen mit den beim 27,5 mm-Stadium von Lepidochelys olivacea 
fast ibereinstimmenden Entwicklungsgrad erreicht. Von der Vorder- und Hin- 
terseite der Rippen springt jedoch aus der perichondralen Knochenhilse eine 


verhaltnismassig schmale Knochenlamelle hervor. 
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Dr, Dr, ODr.m. Dr.m, Dr.m, K. 
16. Dermochelys coriacea. 19,3 mm. S. S. L. Die Anlagen der Moschusdrisen auf der 


Korperseite. Die Figur ist durch Kombination mehrerer Parasagittalschnitte her- 
gestellt. Vergr. 10 X. 


Die vordere der beiden Driisenanlagen jeder Korperseite (Fig. 16, Dr,), 


die ganz nahe bei einander und zwar hauptsachlich in der Hohe des zweiten 


Interkostalraumes liegen, entspringt aus einer Furche zwischen zwei dem mar- 
ginalen Langskiele angrenzenden Hornschuppen des inframarginalen Zwischen- 
feldes etwas unterhalb und ausserhalb des Vorderrandes des distalen Endes 
der zweiten Rippe. Davon erhebt sie sich in mehr kaudaler als dorsokaudaler 
Richtung als ein gerader Epithelstrang im kutanen Gewebe und durchsetzt 
dieses. Alsbald nach dem Austritte aus der Kutis, der gleich kaudolateral vom 
distalen Ende der zweiten Rippe gelegen ist, teilt sich der Epithelstrang in 
zwei kraftige, fast gleichgrosse Zweige, die sich nach oben und vorn bzw. 
nach hinten abbiegen. Die Aste sind aber wiederholt dichotomisch verzweigt 
(lig. 17, Dr,); die Endzweige tragen die Ordnungszahl sechs oder sieben. 
Jeder Endzweig ist terminal zu einem kugeligen Gebilde verdickt. Dieses ist 
mitunter mit einem kleinen, zentral gelegenen Lumen (Fig. 16, Dr,) versehen, 
das weitgehende Ahnlichkeiten mit denen beim 18,0 mm-Stadium von Le pido- 
chelys aufweist. Ubrigens ist die ganze Driisenanlage mit Ausnahme einer 
trichterformigen Aushohlung der basalen Partie des Epithelstranges kom- 
pakt. Bezuglich des feineren Baues weist diese Driisenanlage ahnliche Ver- 
haltnisse auf wie die oben beschriebenen Anlagen der Moschusdritisen bei den 
weit in der Entwicklung fortgeschrittenen Stadien von Lepidochelys olivacea. 
Die oberflachliche Zellage, die mit einer dicken Basalmembran gegen die 
Kutis grenzt, besteht aus kubischen Zellen mit rundlichen, zentral in den 
Zelleibern gelegenen Kernen, die tubrige Zellmasse aber aus polyedrischen 
Zellen mit uberwiegend kurz ovalen Kernen. Das Protoplasma lasst eine fein- 


fadige Struktur unterscheiden. 
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Die hintere Driisenanlage (Fig. 16, Dr.) 
weist eine mit der vorderen iibereinstimmende 
Organisation und mikroskopische Struktur 
auf, ist aber noch nicht so reichlich wie diese 
verzweigt und demnach in diesem Abschnitte 
von kleinerem Umfange. Sie entspringt aus 
einer Furche zwischen zwei Hornschildern, 
die sich etwa in der Mitte zwischen der mar- 
ginalen und inframarginalen Langsreihe be 


finden, und steigt in fast dorsokaudaler Rich 


tung durch die Kutis etwas unterhalb und Fig. 17. Dermochelys  coriacea. 
19,3 mm S. S. L. Die Anlagen 
der Moschusdrusen auf der lin 
Rippe empor. Unmittelbar innerhalb der Ku- ken Kérperseite. Rekonstruktions 


ausserhalb des distalen Endes der zweiten 
tis, die sie etwa in der Mitte zwischen der modell. Vergr. 25 X. 
zweiten und dritten Rippe verlasst, gabelt sie sich drei- bis viermal (Tig. 
17, Dr,). 

Der verzweigte Teil beider Drisenanlagen ist in eine ziemlich kompakte 
Gewebemasse (lig. 16, Dr.m.) eingeschlossen, die sich an der Bauchwand jeder 
Korperseite gegenuber dem zweiten Interkostalraume befindet. Diese Gewebe 
masse durfte nebst zwei kleineren in der Hohe des dritten bzw. vierten Inter 
kostalraumes (Fig. 16, Dr.m,) sowie dem verdickten Aussenrand des stra- 
tumartigen Abdominalmuskels einen Uberrest einer einheitlichen Muskelanlage 
darstellen. Bei einem bedeutend friheren Stadium von 15,0 mm S$. S. L. (21 
Tage) erscheint indessen die erwahnte Muskelanlage als ein gerader Strang. 
Er befindet sich in der Hohe der Marginalfalte. Seine Form, Langenaus- 
dehnung und histologische Struktur stimmt fast ganzlich mit denselben Ver 
haltnissen der Muskelanlage beim 7,0 mm-Stadium von Lepidochelys olivacea 
uberein. Der Muskelschlauch der Drisenanlagen besteht zum grossten Teil 
aus Myoblasten. Die Muskelfaseranlagen nehmen hauptsachlich eine periphere 
Lage in der Muskelanlage ein, sind wohl entwickelt und weisen einen mit dem 
des 27,5 mm-Stadiums von Lepidochelys olivacea ahnlichen Bau auf. Sie ha- 
ben einen zirkularen, mit der Medianebene des Rumpfes parallelen Verlauf 
und liegen einzeln oder in kleinen Bundeln in ubereinander gelagerten Schich 
ten, die sich uber dem ubrigen Teil der Muskelanlage wolben. Die Fasern der 
untersten Schicht biegen indessen hier und da ventralwarts ab und dringen 
zwischen die Zweige der Drtisenanlage vor. Solche Faseranlagen treten ziem- 
lich zahlreich zwischen den beiden Drusenanlagen auf, wodurch man fast den 
EKindruck gewinnt, dass sich eine muskulare Scheidewand zwischen diesen 
Organen in Entwicklung befindet. Die beiden ubrigen Reste des Muskel- 
stranges (Fig. 16, Dr.m,) weisen eine fast ahnliche Struktur wie die verschma- 
lerten Partien der Muskelanlage bei den 74,0 und 27,5 mm-Stadien von Le 
pidochelys olivacea auf. 
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Bei einem erheblich spateren, postembryonalen Stadium, dessen Rucken- 
schild 63,0 mm misst, haben sich die beiden Driisenanlagen auf jeder Korper- 
seite betrachtlich vergréssert (Fig. 18, Dr, und Dr,). Der epitheliale Kom- 
ponent der Driisenanlagen weist eine fast ahnliche Gestalt wie der des vorigen 
Stadiums auf, Sein Zuwachs ist namlich hauptsachlich durch eine Grossen- 
zunahme der Driisenzweige (Fig. 18, Z.) und nicht oder nur unerheblich 
durch Vermehrung derselben zustandegekommen. Die Zweige (Tig. 18, Z.) 
zeigen im Gegensatz zu den bei Lepidochelys keine Tendenz, sich mit einander 
zu verschmelzen. Sie sind meistens kompakt. Bisweilen sind sie mit einem 
kleinen, mehr oder weniger zentral gelegenen Lumen versehen, dessen Um- 
riss meistens unregelmassig ist. Die Zellen der Driisenzweige lassen sich ganz 
anders als die des Ausfiihrungsganges farben. Ihr Protoplasma erscheint nam- 
lich blasser und lasst eine grobfadige Struktur erkennen. Die Kerne und die 
Kernkorperchen, die in den Zellen des Ausfiithrungsganges intensiv gefarbt 
ind, treten hier nur schwach hervor oder sind oft nicht erkennbar. Diese Struk- 
turverhaltnisse lassen darauf deuten, dass sich die betreffenden Epithelzellen 
mehr oder weniger weit im Degenerationsprozesse befinden, Jeder Drisen- 
zweig ist von einer diinnen Hille derbfaserigen Bindegewebes umgeben. 
Die Druisenmuskelanlage (Fig. 18, Dr.m.) hat sich auch kraftig entwickelt. 
Ihre Fasern weisen eine deutlich erkennbare Querstreifung auf. Der Dru- 
senmuskel bildet nicht nur eine Hille um die beiden Drusenanlagen herum, 
sondern ist auch zwischen die Driisenzweige vorgedrungen und bildet mehr 
oder weniger dicke muskulare Scheidewande. Diese Muskelwande sind nicht 
selten dicker und kraftiger als die ebenerwahnte Muskelhille. Zwischen den 
beiden Driisenanlagen ist eine kraftigere Scheidewand vorhanden. Ein ahn- 
liches Gebilde teilt auch jede Drusenanlage in einen vorderen und hinteren Lap- 
pen, von denen jeder das Zweigsystem des vorderen bzw. hinteren Zweiges 
erster Ordnung enthalt. Die Muskelfasern weisen nur eine Verlaufsrichtung 
auf; sie sind namlich in den Parasagittalschnitten der Lange nach durch- 
schnitten. Der Ausfuhrungsgang jeder Drtsenanlage ist mit einer weiten 
Lichtung versehen. Diese ist aber infolge grosserer oder kleinerer Windungen 


des Ausfthrungsganges und der rauhen Innenflacbe desselben sehr unregel- 


massig. Die Wand dieses Ganges ist indessen verschiedenartig gebaut. Der 


lich weite Mundungstrichter nebst der angrenzenden Partie des Aus- 
fiuhrungsganges, die etwa einem Drittel der ganzen Lange dieses Ganges ent- 
spricht, weist einen mit der Oberhaut tbereinstimmenden Bau auf. Es findet 
sich eine an das Corium grenzende basale Schicht zylindrischer Zellen, dann 
folgen einige Lagen kubischer oder polyedrischer Zellen, die sich gegen die 
Oberflache hin abplatten, und darauf das Stratum corneum, das aus wtberein- 
andergeschichteten zusammenhangenden Hornlamellen besteht. Der tbrige Ab- 
schnitt des Ausfithrungsganges besitzt keine Hornlamellen; er ist dagegen aus 


mehr Lagen polyedrischer Zellen als der Mundungsteil aufgebaut. 
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Fig. 18. Dermochelys coriacea. 63,0 mm. Die Anlagen der Moschusdriisen auf der linken 
Korperseite. Parasagittalschnitt. Mikrophot. Vergr. 16 X. 


Der Umstand, dass die beiden Driisenanlagen auf jeder Korperseite in einer 
einheitlichen Muskelmasse eingeschlossen sind, kann moglicherweise die Er- 
klarung dafur geben, dass RATHKE nur ein Driisenpaar bei dieser Art fest- 
stellen konnte,. 

Der Driisenmuskel wird vom Ramus glandulae-moschiferae des zweiten 
Dorsolumbalnervs innerviert. Die Blutgefassversorgung geschieht durch zwei 
kleine Zweige der Arteria mammaria. 


Chelone mydas (L.). 


3ei den beiden Arten Chelone mydas und Ch. imbricata (L.) stellte RATHKE 
(1848) das Vorkommen zweier Moschusdriisen an jeder Korperseite fest, die 
der Form nach ,,langlich oval oder ellipsoidisch, von aussen und innen ziemlich 
stark abgeplattet“’ (RATHKE, S. 206) sind. Die vordere Druse ist nach RATHKE 
zwischen den distalen Enden der zweiten und vierten Rippe, die hintere 
zwischen den entsprechenden Teilen der sechsten und achten Rippe gelegen. 
Die Mundungen der Ausfithrungsgange, die vor bzw. hinter der Brticke des 
Plastrons verlaufen, liegen nach RATHKE etwas medial von den vierten und 
achten Marginalscuta ,,ganz versteckt zwischen den kleinen Hornplatten, die 
in diesen Gegenden vorkommen‘ (RATHKE, S, 208). Die innerste Schicht der 
Moschusdrtse ist reichlich gefaltet. Die Falten bilden ,,ein sehr engmaschiges, 
sehr zusammengesetztes und beinahe schwammiges Gewebe... wie es bei 


ebendenselben Schildkroten die Lungen gewahr werden lassen“ (RATHKE, 


5. 207). — PetTers (1848) teilt mit, dass Chelone wie auch die ubrigen See- 


schildkroten keine Moschusdrusen besitzen. 

Bei den von mir untersuchten Exemplaren von Chelone mydas kommen die 
Moschusdrtisen in einer Anzahl von vier Paaren vor. Die Anlagen dieser Or- 
gane erscheinen in der von mir untersuchten Stadienserie zum ersten Male bei 
einem Embryo von 10,2 mm (16 Tage). Bei diesem Embryo liegt der Rand- 


Dr. m. 2 Dr, 
\ | ry 
23 


EGRON VALLEN 


wulst jeder Korperseite wie beim 8,9 mm-Stadium von Lepidochelys olivacea 
etwas uber der Mitte der Korperhohe und ist nur durch eine seichte Marginal- 
furche, die kaudalwarts allmahlich flacher wird, von der Bauchwand abgesetzt. 
Die Oberhaut und Lederhaut weisen einen fast ahnlichen Entwicklungsgrad 
und feineren Bau auf wie beim 8,9 mm-Embryo von Lepidochelys olivacea 
und bedurfen daher keiner naheren Beschreibung. Die Achsenskeletteile sind 
uberwiegend knorpelig. Die dorsalen Wirbelelemente sowohl in der Hals- wie 
im vorderen Teile der Rumpfregion sind durch knorpelige Basidorsalia dar- 
gestellt, die paarweise mittels einer hautigen Briicke vereinigt sind. 

Bei diesem Embryo sind zwei Moschusdrtisen an jeder Korperseite zur An- 
lage gekommen. Es sind die Anlagen der vorderen und zweiten Druse. Sie 
sind etwa von derselben Grosse und lassen sich als leichte Verdickungen der 
Oberhaut der Marginalfaltenunterseite in einiger Entfernung von der Mar- 
ginalfurche erkennen. Die vordere liegt ventrolateral vom distalen Teile der 
zweiten Rippe, die wie die der tbrigen acht mittleren Rippen noch nicht in 
die Marginalfalte hinabgertckt ist. Die Zweite befindet sich etwa gegentiber 
dem dritten Interkostalraume. Die Zellmasse der Anlagen ragt ein wenig 
uber das Niveau der umgebenden Korperoberflache hervor und erscheint als 
eine niedrige hugelformige Erhohung. 

Bei einem Stadium von 12,6 mm (19 Tage) ist auch die hintere Druse an- 
gelegt. Diese Anlage befindet sich an der Marginalfaltenunterseite gegenuber 
dem Zwischenraum zwischen der funften und sechsten Rippe. Sie weist einen 
mit den beiden Anlagen des vorigen Stadiums tbereinstimmenden Bau auf, ist 
aber etwas grosser als diese. Sie ragt jedoch nicht uber das Niveau der an- 
grenzenden Epidermis hervor. Die zweite Anlage ast durch einen niedrigen 
Epithelzapfen von etwa derselben Form und demselben mikroskopischen Bau 
wie die vorderste Driisenanlage beim 10,4 mm-Stadium von Lepidochelys 
olivacea. Die vordere Driisenanlage erhebt sich als ein kurzer terminal leicht 
verdickter Epithelstrang in fast dorsaler Richtung und endet ventral vom 
distalen Ende der zweiten Rippe. Diese Anlage hat sich wie auch die zweite 
infolge einer Breitenzunahme der Marginalfalte von der Marginalfurche lateral- 
warts entfernt und entspringt etwa in der Mittellinie der Marginalfaltenunter- 
seite. Sie lasst eine oberflachliche Lage zylindrischer Zellen mit bemerkens- 
wert grossen, langgestreckten Kernen unterscheiden. Die letzterwahnten liegen 
meistens basal in den Zellkorpern und enthalten mitunter zwei grosse Kern- 
korperchen. 


Wahrend der folgenden Entwicklung bis zu einem Stadium von 14,6 mm 


> Tage) hat sich die hintere Anlage betrachtlich dorsalwarts verlangert ; sie 


endet etwa in der Mitte zwischen der mittelsten. und innersten Schicht der 

Kutis gerade unter der Driisenmuskelanlage. Die innere Endpartie dieser 

Driisenanlage ist in einen kranialen und einen kaudalen Zweig gespaltet. Beide 
5 


Zweige, die von etwa derselben Grosse sind, sind terminal kugelformig oder 
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kurz ellipsoidisch verdickt. Die zweite Dri 
senanlage hat sich nach oben und _hinten 
verlangert und endet in der innersten 
Schicht der Kutis innerhalb des distalen 
Teiles der dritten Rippe. Sie lasst indessen 
eine weiter fortgeschrittene Verzweigung 
erkennen. Diese Drtisenanlage ist namlich 
wie die hintere in einen kranialen und 
einen kaudalen Zweig geteilt. Jeder von die- 
sen ist durch eine parallel mit der Langs- 
achse des Rumpfes gestellte Furche in zwei 
gleichgrosse, ebenfalls kompakte und ter- 
minal kugelformig verdickte Zweige ge- 
gabelt. Die vordere Driisenanlage (Fig. 109, 
Dr,) ist nach oben, hinten und medialwarts 
gewachsen und tangiert das Vorderende der 
Drusenmuskelanlage gegentiber dem Zwi- 
schenraum zwischen der zweiten und drit- 
ten Rippe. Sie nimmt dabei eine fast ahn- Fie. 
liche Lage ein wie die vordere Driisenan \nlage der vordersten Moschus- 
druse auf der linken Korperseite. 


age bei -Stadi Jermo- 
lage beim 70,3 mm-Stadium von Dermo Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 30 X. 


chelys (Fig, 16, Dr,). Das innere Ende die- 

ser Drusenanlage ist in derselben Weise und in gleichem Ausmass wie die 
zweite Drtisenanlage wiederholt dichotomisch verzweigt. Der mikroskopische 
Bau samtlicher Driisenanlagen ahnelt dem der vier hinteren beim 10,4 mm- 
Stadium von Lepidochelys. 

Die Anlage des Driisenmuskels weist beim 10,2 mm-Stadium eine ahnliche 
Organisation und Struktur auf wie die des 8,9 mm-Stadiums (Fig. 1, Dr.m.) 
von Lepidochelys. Beim 14,6 mm-Stadium hat sie einen mit der des 14,5 mm- 
Stadiums von der erwahnten Gattung fast ubereinstimmenden Entwicklungs- 
grad erreicht. Zwischen der zweiten und hinteren Drusenanlage ist die Muskel- 
anlage stark abgeplattet und stellenweise sehr schwach entwickelt. Leider ist sie 
indessen bei diesem Stadium weniger gut fixiert, weshalb keine Auifassung 
von ihrem histologischen Bau zu erhalten ist. Die Muskelanlage des vorigen 
(12,6 mm) Stadiums weist aber mit der des 12,3 mm-Stadiums von Lepido- 
chelys weitgehende Ahnlichkeiten auf. 

ei einem postembryonalen Stadium von 40,0 mm sind samtliche Moschus- 
driisen (Fig. 20, Dr,—Dr,) vorhanden. Sie haben einen weit fortgeschrittenen 
Entwicklungsgrad erreicht. Die vorderste und zweite Drusenanlage auf jeder 
KO6rperseite liegen wie auch die dritte und hinterste ganz nahe bei einander, 
wahrend die beiden mittleren (Fig. 20, Dr. und Dr,) ein wenig von einander 
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ig. 20. Chelone mydas. 40,0 mm. Die Anlagen der Moschusdriisen auf der rechten Kor- 
perseite. Parasagittalschnitt. Vergr. 5 X. 

entfernt sind, Diese Lageverhaltnisse konnten vielleicht der Grund daftr ge- 

wesen sein, dass RATHKE nur zwei Drisenpaare entdeckte. Die beiden vorderen 

Drusenanlagen nehmen namlich dieselbe Lage ein, die RATHKE fur die vordere 

Moschusdruse angibt. Die Gesamtlange der beiden hinteren Drusenanlagen 

stimmt mit der der von RATHKE beschriebenen hinteren Moschusdruse tberein. 

Diese Drusenanlagen liegen aber nicht zwischen der sechsten und achten Rippe, 

sondern zwischen der vierten und sechsten. Die Drusenanlagen (Fig. 21) 

weisen weitgehende Ahnlichkeiten mit denen beim postembryonalen Stadium 

von Dermochelys (Vig. 18, Dr, und Dr.) auf. Die Zahl der Drutsenzweige 

(Fig. 21, Z.), die ebenfalls durch ausschliesslich dichotomische Teilungen ent- 

standen sind, ist jedoch kleiner. Die Drusenzweige haben ihre Individualitat 

erhalten und sind durch kraftige Muskelwande von einander getrennt (Fig. 21, 

Dr.m.). Die Zellen der Drisenzweige befinden sich wie die beim postembryo- 

nalen Stadium von Dermo- 

chelys in verschiedenen Dege- 

nerationsstufen. Die Zweige 

besitzen meistens eine oder 

mehrere Lichtungen, die im 

allgemeinen einen unregel- 

massigen Umriss  aufwei- 

sen. Die muskulare Hulle 

der Drisenanlage (lig. 21, 

Dr.m.) ist verhaltnismassig 

dicker als die beim postem- 

bryonalen Stadium von Der- 

mochelys (Fig. 18, Dr.m.). 


Die Verlaufsrichtung ihrer 


21, Chelone mydas. 40,0 mm. Die Anlage der Fasern, die eine deutliche 
dritten Moschusdruse auf der rechten Korperseite. 
Parasagittalschnitt. Mikrophot. Vergr. 16 X. (Die ; 

Epidermis des Ruckenschildes ist erntfernt.) sen, ist dieselbe wie die bei 


Querstreifung erkennen las- 
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Lepidochelys beschriebene. Auch die die Driisenzweige umgebenden Mus- 


kelwande sind auffallend kraftig entwickelt. Ihre Fasern verlaufen im Gegen- 
satz zu den bei Dermochelys in verschiedenen Richtungen. Jeder Driisenzweig 
ist von einer ausserst diinnen bindegewebigen Hiille von Muskelgewebe isoliert. 
Die Ausfihrungsgange weisen einen mit den beim postembryonalen Stadium 
vom Dermochelys tibereinstimmenden Bau auf und bedurfen daher keiner 
naheren Beschreibung. 

Die Muskulatur der Moschusdriisen wird vom Ramus glandulae-moschiferae 
des zweiten, dritten, vierten bzw. fiinften Dorsolumbalnervs innerviert. Die 
Versorgung der Driisen mit Blutgefassen geschieht durch kleine Zweige der 


Arteria mammaria. 
Chelydra serpentina (L.). 


Chelydra serpentina wurde von PETERS (1849) untersucht. Dabei fand er 
keine Bestatigung fur die fruher (1848) von ihm ausgesprochene Vermutung, 
dass die Moschusdrttsen auch bei dieser Art vorhanden seien. Bei dem zu 
meiner Verfugung stehenden Untersuchungsmaterial war ich indessen in der 
Lage, solche Drtisen in einer Anzahl von vier Paaren festzustellen. 

Von dieser Art wurden zwei embryonale Stadien und ein postembryonales 
mit Rucksicht auf die Entwicklung der Moschusdrusen untersucht. Bei dem 
jungsten Embryo, der 9,2 mm misst, sind samtliche Drusen angelegt. Er stellt 
ein verhaltnismassig weit fortgeschrittenes Entwicklungsstadium dar. Die Mar- 
ginalfalte jeder Korperseite befindet sich bedeutend unterhalb der Mitte der 
Korperhohe. Die verhaltnismassig dicke ftinfschichtige Epidermis ist durch 
seichte Furchen in Scutaanlagen eingeteilt. Die Achsenskeletteile sowohl in der 
Hals- wie in der Rumpfregion werden von dunnen Verknocherungskrusten 
bekleidet, die aber an den vorderen, spater thecabildenden Rippenpaaren eine 
grossere Dicke besitzen. 

Von den Driisenanlagen ist die vorderste am wenigsten entwickelt. Sie ist 
durch einen kurzen strangformigen, terminal etwas abgestumpften Epithel- 
zapfen dargestellt. Er entspringt etwa senkrecht von der Epidermis der Mar- 
ginalfaltenunterseite etwas medial vom vorderen Teil des unteren Randes des 
finften Marginalscutums und erhebt sich gleich kraniomedial vom distalen 
Ende der dritten Rippe in fast dorsaler Richtung ins Kutisgewebe der Margi- 
nalfalte, in dem er etwas innerhalb der mittelsten Schicht endet. Die ganze 
Anlage ist von fast gleichgrossen und dicht zusammengepackten polyedrischen 
Epithelzellen mit grossen und meistens oval gestalteten Kernen aufgebaut, die 
in der Zellmitte liegen und den grodssten Teil der Zelleiber einnehmen. Eine 
regelmassige Anordnung der Zellen wie bei den fruheren Anlagen in Lepido- 
chelys olivacea ist indessen nicht nachweisbar. Von den ubrigen Drusenanlagen 
befindet sich die zweite gleich kraniomedial vom distalen Inde der vierten 


Rippe, die vierte medial vom entsprechenden Teil der funften Rippe, wahrend 
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die dritte ungefahr in der Mitte zwi- 
schen den ebenerwahnten Rippenenden 
gelegen ist. Sie weisen einen miteinander 
fast ubereinstimmenden feineren Bau auf 
und unterscheiden sich vordersten 
Anlagegebilde hauptsachlich nur durch 
ihre grossere Lange; sie sind namlich 
fast doppelt so lang wie dieses, und 
nehmen die gleichmassig dicker 
Strange an, die meistens terminal ab- 
gerundet, bisweilen aber kugelformig ver- 
dickt sind. Sie stehen ebenfalls senk- 
recht gegen die Epidermis medial vom 
vorderen Teil des unteren Randes des 
sechsten, siebenten bzw. achten Margi- 
nalscutums und reichen in die innerste 
Schicht der Kutis hinein. 

Wahrend der folgenden Entwicklung hat 
die vorderste Anlage sich nach hinten und 
oben verlangert und endet bei einem Em- 
bryo von 10,2 mm innerhalb des distalen 


Endes der dritten Rippe. Die ubrigen An- 


Fig. 22. Chelydra serpentina. 10,2 lagen (Fig. 22, Dr,) dagegen sind in fast 

mm. Die Anlage der zweiten Mo- 

schusdriise auf der rechten Kér- dorsaler Richtung gewachsen. Infolge die- 

perseite. Querschnitt. Mikrophot. 
Vergr. 30 X 


ses Langenzuwachses durchsetzen die An- 
lagen die Kutis und dringen zwischen das 
Corium der Marginalfalte (lig. 22, W.), von dessen Innenflache sie durch 
eine ausserst dunne Schicht subkutanen Gewebes getrennt sind, und die Dru- 
senmuskelanlage (Fig. 22, Dr.m.) ein. Der innerhalb der Kutis befindliche 
Drusenteil, der etwa die halbe Lange des Anlagegebildes ausmacht, hat sich 
unter Vermehrung seiner Zellen kolbenformig oder ellipsoidisch verdickt (Fig. 
22, Dr.). Der in der Kutis gelegene Teil der Anlage, der kunftige Aus- 
fuhrungsgang, dagegen ist noch strangformig. Beziiglich des feineren Baues 
weichen diese Drusen von denen des vorigen Stadiums in vieler Hinsicht 
ab. Die Basalmembran, die das ganze Anlagegebilde umgibt, ist auch hier mach- 
tig entwickelt. In der basalen Halfe des intrakutanen Drusenteiles tritt eine 
oberflachliche Schicht hoher zylindrischer Zellen auf, die kontinuierlich in die 
ahnlich gestaltete Basalschicht der Oberhaut ubergeht. Der Kern dieser Zellen 
ist langgestreckt und kann entweder die Zellmitte einnehmen oder sich mehr 
der Basis oder mehr der Oberflache nahern. Im tbrigen Teil der Anlage so- 


wohl in der oberen Halfte des intrakutanen Teiles als im verdickten Drisen- 
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teil besteht dieselbe Schicht aus kubischen Zellen mit vorzugsweise kugeligen 
Kernen, die in der Mitte des Zelleibes liegen. Ubrigens ist die Anlage von 
polyedrischen Zellen mit vorzugsweise kugelfOrmigen, zentral im Zelleibe ge- 
legenen Kernen aufgebaut. Das Protoplasma lasst eine feinkornige, zuweilen 
auch feinfadige Struktur erkennen. Die Zellen sind in dicht nebeneinander 
gelegenen, radiar gestellten Reihen angeordnet. In der axialen Partie des 
kunftigen Ausfurungsganges lasst sich indessen keine solche Anordnung der 
Zellen nachweisen. Der verdickte Driisenteil ist mit einem zentral gelegenen 
Lumen versehen. Es weist wie die Lumina der Driisenzweige bei Lepidochelys 
einen unregelmassigen Umriss auf, wodurch die Wand dieses Blasengebildes 
eine Dicke besitzt, die zwischen zwei und sieben Zellagen variieren kann. 
Auch diese Lichtung scheint durch Zerfall der Zellen entstanden zu sein, 
worauf das Vorkommen einzelner oder angehaufter mehr oder weniger de- 
generierter Zellen, die sich verschiedenartig farben lassen, an der Innenflache 
der Blasenwand und im Lumen hindeuten durfte. Aus der Anordnung und 
Verteilung der im Lumen liegenden Zellen oder Zellfragmente gewinnt man 
fast den Eindruck, dass das Lumen durch Vereinigung mehrerer Hohlraume 
entstanden sei. Die verdickten Drusenteile drucken sich mit ihren medialen 
Langshalften in die Anlage des Drisenmuskels (Fig. 22, Dr.m.) ein. Von die- 
sem Muskel sind nur die Teile, in die die Drusenanlagen eingedrungen sind, 
erhalten ; im ubrigen ist die Muskelanlage restlos verschwunden. Diese Driisen- 


muskeln lassen mehrere ubereinander gelagerte bogenformige Fasern erkennen, 


deren Konvexitat medialwarts gerichtet ist (Fig. 22, Dr.m.). Jeder Drusen- 


muskel setzt sich mittels eines aponeurosenartig verdichteten subkutanen Binde- 
gewebes an der faszienartig 
gestalteten inneren  Begren- 
zungsschicht der Kutis der 
Marginalfalte an. 
Wahrend einer hierauf fol- 
genden verhaltnismassig langen 
Entwicklungsperiode, die sich 
bis zu einem Stadium von 
mm erstreckt, nahern 
sich die Anlagen der Moschus- 
drusen mit grossen  Schrit- 
ten ihrer endgultigen Ge- 
stalt. Sie haben sich dabei 
erheblich vergrossert und sind 
tiefer in den Rumpf_hin- 
eingewachsen. Der verdickte 
Fig. 23. Chelydra serpentina. 30,5 mm. Die Anlage 


der zweiten Moschusdrise auf der linken Korper- 
raumige Blase (Fig. 23, Dr.) seite. Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 25 X. 


Teil hat sich in eine ge- 


20 


ALi 


EGRON VALLEN 


umgebildet. Diese hat sich von der Kutis des integumentalen Bauchschil- 
des, von der dieser Drusenteil im vorhergehenden Stadium durch eine aus- 
serst dunne Schicht subkutanen Gewebes getrennt war, bedeutend entfernt. 
Bei der vordersten und der zweiten Driisenanlage ist die betreffende Blase 
durch den Musculus testo-coracoideus (Fig. 23, t.c.) und den Musculus pec- 
toralis (fig. 23, ~.) auch von der Kutis des Bauchschildes getrennt. Der 
ersterwahnte Muskel, dessen Ursprung im vorigen Stadium vom _ integu- 
mentalen Bauchschilde in einer Linie unmittelbar medial von den beiden 
vorderen Drusenmuskeln gelegen war (Fig. 22, t.c.), hat seinen Ursprung 
lateralwarts verschoben und setzt sich bei diesem Stadium an der Innen- 
flache des integumentalen Riickenschildes an. Im vorigen Stadium befand 
sich der Ursprung des Musculus pectoralis (Fig. 22, p.) lediglich an der 
Innenflache des kutanen Bauchschildes gleich medial von dem des Mus- 
culus testo-coracoideus (Vig, 22, t.c.), greift aber bei diesem Stadium lateral- 
warts auf die Grenze zwischen dem integumentalen Bauch- und Ruckenschild 
uber. Die Blasenwand besteht grossenteils aus einem einschichtigen Platten- 
epithel; hier und da lassen sich indessen zwei bis drei Zellagen erkennen. Im 
Lumen liegen hier und da einige Haufen von degenerierten Epithelzellen. Die 
Anlage des Ausfuhrungsganges (lig. 23, 4g.) ist zum grossten Teil mit einem 
Lumen versehen; nur der Ubergangsteil des Ausfithrungsganges zum Driisen- 
sack ist noch kompakt. Der Ausfihrungsgang weist einen mit denen der post- 
embryonalen Stadien von Dermochelys und Chelone fast ubereinstimmenden Bau 
auf. Der mit Hornlamellen ausgekleidete Abschnitt ist aber hier verhaltnis- 
massig langer; er entspricht etwa der halben Lange des intrakutanen Teiles 


der Drusenanlage. Der Drtisensack ist von einer dunnen Schicht filzartigen 


Bindegewebes (Fig. 23, b.H.) umgeben, das mitten auf der Oberseite des Dru- 


sensackes verhaltnismassig dick ist. Die Drusenmuskeln (Tig. 23, Dr.m.) haben 
auch seit dem vorhergehenden Stadium eine kraftige Entwicklung erfahren und 
dabei betrachtlich sowohl an Dicke als an Breite zugenommen. In jedem Muskel, 
der verhaltnismassig grobe Fasern aufweist, lassen sich, wie aus dem Studium 
der Querschnitte zu schliessen ist, zwei Schichten unterscheiden. Die eine von 
diesen liegt auf dem dickeren Teil der bindegewebigen Hulle und bedeckt ihn 
vollig. Die Fasern dieser Schicht kreuzen sich mit einander unter verschiedenen 
Winkeln. Dartitber wolbt sich die andere Lage, die aus einigen zwanzig bogen- 
formig gekrimmten, iiber einander liegenden Muskelfaserschichten besteht, 
deren Konvexitat nach oben gerichtet ist. Die Muskelfaserschichten der inneren 
Halfte dieser Lage finden ihre Ansatzstelle an den Randpartien der dorsalen 
Flache der bindegewebigen Hille. Die aussere Halfte dagegen umhullt das 
ganze Organ wie eine Haube. Diese trennt auch der Drusensack von der In- 
nenflache des Coriums des integumentalen Ruckenschildes, von der der Drt- 
sensack im vorigen Stadium nur durch eine ausserst dunne Schicht subkutanen 


Gewebes geschieden war. Die Rander dieser Muskelschicht befestigen sich 
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mittels derbfaseriger Sehnen, von denen die des medialen Muskelrandes am 
langsten ist und die untere Flache des Driisensacks bedeckt, an der Innenflache 
des Rtickenschildes unmittelbar oberhalb des Ursprunges des Musculus testo- 
coracoideus (Fig. 23, t.c.). 

Die Drtisenmuskeln werden von Ramus glandulae-moschiferae des zweiten, 
dritten, vierten bzw. fiinften Dorsolumbalnervs innerviert. Die Blutgefass- 
versorgung geschieht durch je einen kleinen Zweig der Arteria mammaria. 


Chrysemys. 


Von der Gattung Chrysemys ist bisher kein Vertreter Gegenstand fiir Unter- 
suchungen tuber die Moschusdriisen gewesen. 

Ich hatte Gelegenheit, von dieser Gattung eine grossere oder kleinere Anzahl 
von Entwicklungsstadien von Chrysemys cinerea (Brown), Ch. picta 
(SCHNEID.) und von einer dritten Art zu untersuchen, deren Identitat fest- 
zustellen unmoglich war. Aus dieser in gewisser Weise parallel ausgefuhr- 
ten Untersuchung ergab sich, dass die Moschusdrtsen bei samtlichen Specien 
auf dieselbe Art angelegt werden und eine im Prinzip ubereinstimmende Ent- 
wicklung durchlaufen. Die hier unten folgende Darstellung bezieht sich des- 
halb hauptsachlich auf Chrysemys cinerea, deren grosserer Stadienreichtum 
eine weitlaufigere Ubersicht tiber die Entwicklung der betreffenden Organe 
bei diesen Arten gibt. 

Die Driisenanlagen erscheinen in den zu meiner Verfugung stehenden 
Schnittserien von Chrysemys cinerea zum ersten Male bei einem Stadium von 
6,3 mm. Bei diesem Embryo befindet sich die Marginalfalte auf jeder Kor- 
perseite etwas oberhalb der halben Hohe des Rumpfes. Die Oberhaut ist dunn 
und grosstenteils aus nur zwei Zellagen aufgebaut. Die basale Lage besteht aus 
kubischen Zellen, die Deckschicht aus stark abgeplatteten. Am integumentalen 
Ruckenschilde lassen sich aber in den Querschnitten funf einfache Langsreihen 
von niedrigen, aber verhaltnismassig breiten kielformigen, von aussen kaum er- 
kennbaren Verdickungen der Oberhaut unterscheiden, namlich eine in der 
Medianebene, zwei marginale und auf jeder Seite eine ungefahr in der Mitte 
zwischen der mittleren und der marginalen Reihe. In diesen Verdickungen, die 
die Kiele der kiinftigen Scutaanlagen darstellen, besteht die Basalschicht der 
Oberhaut aus hohen zylindrischen Zellen. In der dicksten Partie der Kiele ist 
zwischen der basalen und der oberflachlichen Lage ausserdem eine Lage ku- 
bischer oder polyedrischer Zellen eingelagert. Das subepidermale Gewebe be- 
steht zum ganz uberwiegenden Teile aus einer kernarmen, ziemlich homogenen 
embryonalen Bindegewebemasse, die in der marginalen Ringfalte des inte- 
gumentalen Ruckenschildes begonnen hat, sich zu kondensieren. Dieser Pro- 
zess ist so weit fortgeschritten, dass die betreffende Falte mit dicht zusammen- 


gepackten Zellen ausgefullt ist. Die verschiedenen Wirbelteile des Rumpfes. 
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Fig. 24. Chrysemys picta. 7,8 mm. Die Anlagen der Moschusdriisen auf der linken Kor- 
perseite. Graph. Rek. Vergr. 20 X 


bestehen fast ganzlich aus hyalinem Knorpel, wahrend die Rippen zu nicht 
unwesentlichem Teile noch eine prochondrale Struktur zeigen. 

Bei diesem Embryo treten die Driisenanlagen auf jeder Seite in einer An- 
zahl von drei in einer Reihe langs der Bauchwand in einiger I:ntfernung von 
der Marginalfurche auf. Die vordere ist in der Hohe des vorderen Randes der 
ersten Rippe, die mittlere ventromedial vom distalen Ende der dritten Rippe 
gelegen, wahrend die hintere etwa dieselbe Lage wie die funfte Drusenanlage 
bei Lepidochelys einnimmt. Nach den Lagebeziehungen der Drusenanlagen zu 
den ebenerwahnten kielformigen Verdickungen der Oberhaut zu urteilen durfte 
die vordere Drusenanlage medial vom Hinterrande des zweiten Marginal- 
scutums, die mittlere und die hintere etwa gegenuber der Mitte des unteren 
Randes des funften bzw. siebenten Marginalscutums gelegen sein. Von diesen 
Anlagen ist die vordere am grossten, die hintere am kleinsten. Samtliche weisen 
indessen eine mit den Anlagen des 10,2 mm-Stadiums von Chelone uberein- 
stimmende Organisation und Struktur auf. Ihre Zellen sind aber im allgemei- 
nen verhaltnismassig grosser. 

Wahrend einer folgenden Entwicklungsperiode bis zu einem 7,5 mm langen 
Stadium von Chrysemys picta verlangert sich die vordere Anlage (Tig. 24, 
Dr,) mit einem keulenformig verdickten Innerende hauptsachlich in mehr kau- 
daler als dorsokaudaler Richtung in der inneren Schicht der Kutis der Mar- 
ginalfalte, die hintere (Fig. 24, Dr,) aber fast dorsokranialwarts. Sie verlassen 
die Kutis in der Hohe des dritten bzw. vierten Interkostalraumes und dringen un- 
ter spitzen Winkeln ein wenig in die Drusenmuskelanlage ein (Fig. 24, Dr.m.). 


Beide Driisenanlagen zeigen etwa denselben histologischen Bau wie die vier hin- 


teren auf jeder KOrperseite beim 10,4 mm-Stadium von Lepidochelys. Die mitt- 


lere Anlage dagegen erreicht in einem 6,8 mm langen Embryo von Chrysemys 
cinerea etwa dieselbe Form und Grosse wie die vordere Anlage im oben beschrie- 
benen 6,3 mm-Embryo von Ch. cinerea, ist aber in den spateren Stadien ganzlich 
verschwunden. Die erwahnte Driisenmuskelanlage hat auch wahrend dieser 


Entwicklungsperiode einige bemerkenswerte Veranderungen erfahren. Im oben 
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beschriebenen 6,3 mm-Stadium von Chry 
semys cinerea befindet sie sich noch etwas 
unterhalb der Mitte der Korperhohle und 
weist ahnliche strukturelle Verhaltnisse wie 
beim 8,9 mm-Embryo von Lepidochelys (Tig. 
1, Drm.) auf. Bald aber rtickt der wulstige 
Seitenrand des Ruckenschildes tiefer hinab, 
die Bauchwand wird flacher und die Muskel 
anlage nimmt eine mit der des 12,3 mm- 
Stadiums von Lepidochelys entsprechende 
Lage und Ausstreckung (lig. 3, Dr.m.) ein. 
Auch bezuglich der Struktur stimmt die Mus- 
kelanlage mit der des letzterwahnten 

bryos uberein. Beim letzten Stadium dieser 
Ientwicklungsperiode (7,8 mm) ist die Mus 
kelanlage aber teilweise erheblich reduziert. 


Ihr Vorderende bis zur Hohe des Hinterran- Fig. 25. Chrysemys picta. 8,8 mm. 
Die Anlage der vorderen Mo- 
schusdruse auf der rechten Kor 
hinter der hinteren Drusenanlage bis zum _ perseite. Querschnitt. Mikrophot. 
Vergr. 30 X. 


des der dritten Rippe sowie ein Abschnitt 


Vorderrande des stratumformigen Abdomi 
nalmuskels ist durch einen schmalen Strang dargestellt. In diesen ruckgebil- 
deten Abschnitten der Muskelanlage zeigen nur freie Kerne des Muskelgewe- 
bes und einzelne ubriggebliebene Muskelfaserabschnitte das ehemalige Vor- 
handensein der betreffenden Muskelanlage. 

Wie aus einigen Stadien von Chrysemys picta und Ch. cinerea, die 8,8 bzw. 
9,5 und 17,3 mm messen, hervorgeht, wachst die vordere Drusenanlage in der 
l‘olge kaudalwarts im axialen Teile der Muskelanlage (Tig. 25, Drm) weiter. 
Die im Muskel eingeschlossene Endpartie (lig. 25, Dr,) verdickt sich noch 
mehr und nimmt die orm eines kompakten ellipsoidischen Korpers an, der 
sich in der Hohe des dritten Interkostalraumes befindet. Die hintere Anlage 
lasst zwei ebenfalls kompakte [Fortsatze hervorwachsen, einen langeren nach 
vorn und einen ktirzeren nach hinten, im axialen Teile der Drusenmuskel- 
anlage, wodurch diese Anlage eine T-formige Gestalt erhalt. Dieses Drusen- 
ende befindet sich in der Hohe des vierten Interkostalraumes. Die Lagerelatio 
nen des basalen Teiles der Driisenanlagen sind unverandert. Dies ist auch 
der Fall mit ihrem feineren Bau. Die Drtsenmuskelanlage ist nur in den Ab 
schnitten, in die die Drttsenanlagen eingedrungen sind, erhalten. Dabei sind 
nicht nur die friher erwahnten, stark verkummerten Teile der Muskelanlage, 
sondern auch der Abschnitt zwischen den beiden Drusenanlagen spurlos ver- 
schwunden. Damit ist die Muskelanlage in zwei gesonderte Muskelschlauche 


aufgeteilt. Wenn die Dritsenanlagen im axialen Teile der Drtsenmuskelanlage 
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weiterwachsen, wird die letztere in eine obere nach oben und eine untere 


nach unten gewolbte Langshalfte gespaltet, die an ihren beiden Seiten mit ein- 
inder zusammenhangen. Die betreffenden Abschnitte der Muskelanlage wan 
deln sich hierdurch in zylindrische Muskelschlauche um, die die Drusenanlagen 
lseitig umgeben. Die anfanglich horizontal gelagerten und in den Querschnit 
ten schrag getroffenen Muskelfaseranlagen werden demgemass zirkulat 
orientiert. 

Bei einem Embryo von 16,1 mm von Chrysemys cinerea hat sich der in den 
Muskelschlauchen eingeschlossene Endteil jeder Drttsenanlage erheblich er- 
weitert. Ausserdem lasst er an seiner Peripherie eine reiche Gliederung er- 
kennen. Der betreffende Anlageteil entsendet namlich zahlreiche [-pithellknos 

verschiedener Grosse, wodurch er eine maulbeerahnliche Gestalt erhalt 
kleineren dieser Knospen nehmen zumeist eine halbkugelige Gestalt an, wah- 
die grosseren die Form eines mehr oder weniger abgestumpften Kegels 
ben. Der erweiterte Drtsenteil, der ktnftige Dritsensack, ist mit einem zen 
tral gelegenen Lumen versehen. Es buchtet sich in den basalen Teil der 
grosseren peripheren Epithelzapfen aus; die kleineren Knospen sind dagegen 
kompakt. Das Lumen ist grosstenteils von degenerierten Zellen mit meistens 
wohl erhaltenen Kernen ausgefullt. Die Wand dieses Drusensackes ist ver 

haltnismassig dick und besteht aus vier bis funf Zellagen. Die inneren 
gen sind aufgelockert und enthalten mehr oder weniger degenerierte Zellen. 
Zwischen dem Drusensack und dem Muskelschlauch, der eine kraftige Ent- 
wicklung erfahren hat, ist eine dinne Hille lockeren Bindegewebes eingeschal- 
et. Dieses ist kernarm und weist eine ahnliche feinfadige Struktur auf wie die 
des subkutanen Gewebes, mit dem es bei der Eintrittsstelle der Drusenanlage 
in den Muskelschlauch in Verbindung steht. Der unverdickte extramuskulare 
Drusenanlage, der kunftige Ausfuhrungsgang, ist noch kompakt 

einen fast geraden Strang dar. 

Wahrend der folgenden Entwicklung bis zu einem postembryonalen Stadium 

| 


mm von Chrysemys cinerea haben die Drusensacke sich noch mehr 


(Fig. 26, Dr,). Die peripheren Epithelknospen haben sich in 
Ausbuchtungen der Driisenwande umgebildet. Die letzteren bestehen aus einem 
einschichtigen Plattenepithel. Im Lumen liegen hier und da grossere oder klei- 
nere Haufen mehr oder weniger degenerierter [-pithelzellen. Meistens ist das 


le1 


Protoplasma dieser Zellen zu einer einheitlichen grobfadigen Gallertmasse 
sammengeflossen. In dieser Masse treten indessen weniger degenerierte Zel- 
len oder Zellfragmente auf, von denen einige noch Kerne unterscheiden lassen. 
Die Bindegewebehulle ( Tig. 26, b.H.) ist dicker geworden, ist aber im all- 
gemeinen verhaltnismassig dinner als die des 30,5 mm-Stadiums von Chelydra 
erpentina. Stellenweise erreicht aber die betreffende Hulle eine betrachtliche 
Dicke und nimmt hier und da die Form eines hohen Kammes an, der das [un- 


dament einiger ins Lumen hineinragender [altenbildungen des [:pithels bildet. 
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Auch die Wand des ellip- 


soidisch geformten Mus- 
kelschlauches (Tig. 26, 
Dr.m.) ist dicker gewor- 
den. Seine Oberflache ist 
glatt und eben, seine In- 
nenflache dagegen wellen- 
formig und folgt dabei der 
unebenen Oberflache des 
eingeschlossenen Drtsen- 
sackes. Die Wand des 
Muskelschlauches erhalt 
dadurch eine ungleichfor- 
mige Dicke. Auch der un- 
verdickte, strangformige 


Teil der Drusenanlage be- Fig. 26. Chrysemus cinerea. 22,7 mm. Die Anlage der 
vorderen Moschusdrtse auf der rechten Korperseite. 


sitzt ein Lumen und stellt Parasagittalschnitt. Mikrophot. Vergr. 25 X. 


demnach einen Ausfith- 

rungsgang dar. Er mundet nach einem praktisch geradlinigen Verlauf medial 
vom Hinterrande des zweiten Marginalscutums. Die Wand des trichterformigen 
Mundungsteiles nebst einer angrenzenden Partie ist auf dieselbe Weise wie die 
Oberhaut gebaut und zeigt dabei weitgehende Ubereinstimmungen mit dem Bau 


der ausseren Halfte des intrakutanen Teiles des Ausfthrungsganges bei 


Dermochelys. Diese Wand besteht namlich aus fiinf bis sechs Lagen poly- 


edrischer Zellen, die sich gegen die Oberflache hin abplatten. Darauf folgen 
mehrere Schichten zusammenhangender Hornlamellen. Weiter nach oben sind 
aber keine Hornlamellen ausgebildet, die Zellagen der Wand werden allmah- 
lich weniger, um etwa in der inneren Halfte des Ganges aus nur einer ein- 
zigen zu bestehen. Die Zellen dieses einschichtigen Epithels sind kubisch. Im 
letzterwahnten Abschnitte des Ausfuhrungsganges ist die Lichtung indessen 
ausserst schmal und die Innenflache ihrer Wand eben, weshalb man den 
Kindruck gewinnt, dass das betreffende Lumen eine Art erweiteten Inter- 
zellularraum darstellt. Der unverdickte Drtsenteil der hinteren Drusenanlage 
hat noch kein Lumen und erstreckt sich als ein gleichmassig dicker Epithel- 
strang ebenfalls fast geradlinig bis zur Hohe der Mitte des unteren Randes des 
siebenten Marginalscutums. Dieser ist wie der Ausfuhrungsgang der vorderen 
Drtisenanlage vom derbfilzigen Kutisgewebe durch eine Hille lockeren Binde- 
gewebes isoliert. 

Die Muskelschlauche werden von Ramus glandulae-moschiferae des dritten 
bzw. vierten Dorsolumbalnervs innerviert. Die Blutversorgung geschieht in 


derselben Weise wie bei Lepidochelys und Chelone. 
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Von dem oben beschriebenen ,,normalen“’ Ent- 
wicklungstypus der Drtsenanlagen habe ich einige, 
wie es scheint, individuelle Abweichungen 
nommen. Bei 


vahrge- 
nem Embryo von Chrysemys picia 


und einigen von Ch. spec., die 4,5 mm bzw. 4,3 


1,5 und 1m messen und mit den oben be- 

schriebenen 6,3 mm-Stadium von Ch. cinerea etwa 

die hintere Drusenanlage 

beider Korperseiten bald ein we 

bald ein wenig hinter der Stelle, an der 

sie gewOhnlich angetroffen wird. Bei einem 6,6 

usdruse auf mm langen Embryo von Ch. cinerea tritt medial 

von der vordersten Driisenanlage der linken Kor- 


perseite noch eine Driisenanlage auf. Diese ist bohnen- 

mn etwa derselben Grosse und Organisation wie die vordere 
des oben beschriebenen 6,3 mm-Stadiums yon Ch. cinerea. Die 
vordere Anlage dagegen ist durch einen fast gleichmassig dicken 
bi -in hauptsachlich dorsokaudaler Richtung emporsteigt. 
die Kutis 1 ndet etwa kaudomedial vom distalen Teile 
Rippe. Bei eine .3 mm langen Embryo von Ch. picta kommt 
‘e vordere Driisenanlage auf der rechten Korperseite vor. Diese 
kurzen, gleichmassig dicken [pithelstrang dar. Die- 
kaudomedial vom basalen Teile der 


vorderen Drusenanlage, die wie ihr Gegenstuck in dem ebener- 
mm-Embryo von Ch. cinerea gestaltet ist und eine ahnliche Lage 
Das innere Ende dieser besonderen Drusenanlage ist mit 
wodurch die vordere Driisenanlage mit 
nengewachsen, wodurch die vordere Drusenanlage m1‘ 
Bei einem Stadium von 7,7 mm_ von 

‘selben Entwicklungsstufe wie das 7,5 mm- 
hat die vordere Drusenanlage (lig. 27, Dr,) der 


tumbrvo von ( h picta befi det. 


rechten Korperseite eine eigenttimliche Ausgestaltung erfahren. Sie entspringt 


Drusenanlage auf derselben Korperseite im 6,? mm- 
> . 


zwei kurzen, mehr oder weniger nach_ hinten 
1 denen der hintere mit Rucksicht auf das Lage 
vordere Anlage sein durfte. 


Marginalfalte empor, um 
vereinigen. In der lge erstrec ich die Drtsenanlage als ein 

sig dicker Strang in der innersten Schicht der Kutis der 
*h hinten und unten, Dabei nahert sie sich der Oberhaut der 
andes des distalen Teiles 


Lippe, wo sie sich in zwet! Zweige verschiedener 


nunterseite in der Hohe des vorderen Rk 


Lange gabelt. 
eig verlauft nach und oben und dringt mit einer keulen- 
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formig verdickten Endpartie auf dieselbe Weise wie die vordere Anlage des 
oben beschriebenen 7,8 mm-Embryo von Ch. picta in die vordere Endpartie 
der Drtsenmuskelanlage ein. Der kiirzere Zweig erhebt sich in fast dorso 
kaudaler Richtung, durchsetzt aber die Kutis nicht, sondern endet ebenfalls 
mit einem verdickten Endteil in der innersten Schicht der Kutis des Ricken 
schildes, medial vom hinteren Rande des distalen Teiles der zweiten Rippe 
in der Hohe des Ursprungs des Musculus testo-coracoideus. 

Die I:ntstehung dieses Drusengebildes kann moglicherweise ihre Erklarung 
darin finden, dass es durch Verschmelzung mehrerer Driisenanlagen zustande- 
gekommen ist. Der hintere von den beiden ausseren Zweigen, das mittlere 
Stuck und der langere von den beiden inneren Zweigen zusammen dirften mit 
Rucksicht auf die Lage die ,normale‘’ Driisenanlage darstellen. Der vordere 
der beiden ausseren Zweige und der kiirzere der beiden hinteren, der die Ge 
stalt einer ,normalen“ Anlage besitzt und sich nach dem ehemaligen Vor 
derende der Drtsenmuskelanlage erstreckt, diirften je eine besondere Drisen 


anlage darstellen. 


Sternothaerus derbianus GRAY. 


Von dieser Gattung untersuchte PETERS (1848) die beiden Arten St. ni 
gricans (Dum & Brier.) und St. sinuatus Smitru, bei denen er zwei Driisen 
paare entdeckte. Als bemerkenswert hob PETERS dabei hervor, dass der Aus 
fuhrungsgang der vorderen Drtse auf jeder Korperseite ausserordentlich lang 
sei; er mundet namlich in der Hohe des mittleren Abschnittes des vierten 


Marginalscutums. Die eigentlichen Drusenteile sind bei diesen Arten wie bei 
Cinosternum odoratum (ScuweicG.) ,,durch die Schliessmuskeln der Sternal 
klappen, welche den Raum zwischen dem Sternum und den mittlern Rand 
schildern fast ganz ausfullen, (PeTERs, 1848, S. 495). 

Von Sternothaerus derbianus habe ich drei Embryonalstadien untersucht. 
Bei dem jungsten Embryo, der 8,2 mm misst, befindet sich die Marginalfalte 
jeder Korperseite bedeutend unterhalb der halben Korperhohe und ist 
vorderen Rumpfregion durch eine verhaltnismassig tiefe Marginalfurche vom 
Rumpfe im ubrigen getrennt. Die Oberhaut ist ausser an den wulstigen Seiten 
randern des integumentalen Ruckenschildes dunn und zweischichtig und wie 
die Oberhaut des 6,3 mm-Stadiums von Chrysemys cinerea aufgebaut. Die 
Oberhaut des Randwulstes, die durch seichte Furchen in Scutaanlagen ein 
geteilt ist, ist dicker. Zwischen der basalen Lage, die aus hohen zylindrischen 
Zellen besteht, und der Deckschicht, die aus stark abgeplatteten Zellen zu 
sammengesetzt ist, lassen sich eine oder zwei Lagen polyedrischer Zellen er 


kennen. In der Mitte jedes Marginalscutums lassen sich langs des Randes des 


Randwulstes vier bis funf eingeschaltene Lagen polyedrischer Zellen unter 


scheiden. Das kutane Gewebe zeigt eine bemerkenswerte Dichte mit Spuren 
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von beginnender Verfilzung und ist durch eine faszienartige Begrenzungs- 
membran vom subkutanen Gewebe getrennt. Die Achsenskeletteile des Rumpfes 
tragen dunne Verknocherungskrusten. 


he Moschusdrtsen, die auch bei dieser Art 


Bei diesem Stadium sind samtlic 
in einer Anzahl von zwei Paaren vorkommen, angelegt und haben einen ver- 
haltnismassig weit fortgeschrittenen Entwicklungsgrad erreicht. Sie befinden 
sich namlich etwa in derselben Entwicklungsstufe wie die beiden Drusen- 
anlagen beim 6,3 mm-Stadium von Chrysemys picta. Sie sind durch gleich- 
massig dicke, terminal kugelig verdickte Epithelstrange dargestellt. Die vordere 
Anlage auf jeder Korperseite befindet sich ganzlich innerhalb des distalen 
Teiles der zweiten Rippe. Sie steigt namlich vom medialen Teile der Marginal- 
falte in der Hohe des Vorderrandes der erwahnten Rippe und gegenuber der 
Mitte des unteren Randes des vierten Marginalscutums in dorsokaudaler 
Richtung empor und endet in der Hohe des Hinterrandes derselben Rippe. 
Sie durchsetzt die Kutis und drtickt sich ein wenig in die Unterseite der vor- 
deren Endpartie der Driisenmuskelanlage gleich hinter seinem Vorderende ein. 
Die hintere Anlage derselben Seite erhebt sich in fast dorsokranialer Richtung 
von der Epidermis der Bauchwand in einiger Entfernung von der Mitte des 
unteren Randes des achten Marginalscutums und ventromedian vom distalen 
Teile der sechsten Rippe und endet in der innersten Schicht der Kutis gegen- 
uber einer Stelle etwa in der Mitte zwischen den distalen Teilen der funften 
und sechsten Rippe. Die beiden Anlagen sind aus kubischen Zellen, die die 
oberflachliche Schicht bilden, und aus polyedrischen Zellen aufgebaut. Die Basal- 


membran der Anlagen ist etwas dicker als diejenige der Oberhaut im ubrigen. 


Die Drusenmuskelanlage hat etwa dieselbe Lage und Ausstreckung wie die 


mm-Stadium von Lepidochelys beschriebene. Sein Vorderende be- 
findet sich namlich innerhalb der zweiten Rippe und sein Hinterende etwa 
gegeniiber einer Stelle etwa in der Mitte zwischen den distalen Teilen der 
sechsten und siebenten Rippe. Der vordere Endteil der Muskelanlage bis zum 
Hinterrande der dritten Rippe und der hintere vom Vorderrande der funften 
Rippe ab sind wohl entwickelt und haben eine zylindrische Form. Die Muskel- 
fasern sind in derselben Weise wie bei den friheren Stadien von Chrysemys 
orientiert. Der dazwischenliegende Teil des Muskels ist dagegen verkummert 
und stark abgeplattet und lasst keine Faserelemente erkennen. Der vordere 
Muskelteil liegt am Boden einer Rinne, die durch den integumentalen Rucken- 
eine faltenartig aufsteigende Partie der Kutis der Bauchwand be- 
wird (vgl. Fig. 28). In diesem kutanen [Faltengebilde entwickelt sich 

laterale Fortsatz des Hyoplastrons (vgl. Fig. 28, 
Wie aus einem Stadium von 70,8 mm hervorgeht, hat sich die vordere Drt- 
ge kaudalwarts verlangert und endet innerhalb des distalen Endes der 
Die innere Endpartie der Anlage (lig 28, Dr,) ist kolbenfor- 


und weiter in den axialen Teil der Drusenmuskelanlage vor- 
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gedrungen. Von dieser Muskelanlage ist der Up oot 
mittlere im vorigen Stadium noch vorhan- i 
dene, aber stark verkttimmerte Abschnitt 
jetzt ganzlich verschwunden. Die hintere 
Anlage ist hauptsachlich in dorsokranialer 
Richtung gewachsen und endet mit einer 
kugelformigen Verdickung innerhalb des 
Indes der funften Rippe in dem dort ge- 


legenen Rest der Drusenmuskelanlage. Der 


innere verdickte Teil der beiden Driisen- 


anlagen (Fig. 28, Dr,) ist mit einem zentral 


gelegenen Lumen von etwa demselben Aus- 
sehen wie beim 10,2 mm-Stadium von 
Chelydra serpentina versehen. Er lasst an 
seiner Peripherie eine Gliederung in der 
‘orm niedriger, radiar gestellter Knospen 
unterscheiden. Auch der feinere Bau der 
Anlagen ist fast identisch mit dem des 


ebenerwahnten Stadiums von Chelydra_ Fig. 28. Sternothaerus derbianus. 10,2 
é mm. Die Anlage der vorderen Mo- 
schusdrtse auf der rechten Korper- 
schreibung, Die beiden Driisenmuskeln ha- _ seite. Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 
30 X. 


und bedarf daher keiner naheren Be- 


ben sich in prinzipiell gleicher Weise wie 


die Drusenmuskeln bei Chrysemys entwickelt. Sie sind jedoch verhaltnismassig 


dicker als die der Vertreter dieser Gattung in entsprechendem Entwicklungs- 
stadium. Zwischen dem Drusensack und der Muskelschicht erscheint eine 
schwache Bindegewebehille von derselben Beschaffenheit wie das kernarme 
subkutane Gewebe, mit dem sie bei der Eintrittstelle der Driisenanlagen in die 
Muskeln in Verbindung steht. Die obenerwahnte aufsteigende Kutisfalte der 
Bauchwand und die darin befindliche knocherne Anlage des seitlichen Hyo- 
plastronfortsatzes (Tig. 28, H.pl.) haben sich vergrossert und sich der Innen- 
flache des integumentalen Ruckenschildes genahert, wodurch die von dem 
betreffenden [altengebilde und dem Ruckenschilde begrentzte Rinne tiefer 
geworden ist. Diese ist fast ganzlich von Muskeln ausgefullt. An seinem 
Boden liegt das vordere Teilstiick der Driisenmuskelanlage mit der darin ein- 
geschlossenen Drtsenanlage. Dicht darttber befindet sich ein grosses, dickes 
Muskelstratum, eine machtige Differenzierung der sonst stark verkummerten 
Rumpfmuskulatur. Dieser Muskel durfte identisch mit einem der von PETERS 
(1848) erwahnten ,,Schliessmuskeln der Sternalklappen“ sein. Die vordere 
Driisenanlage liegt in ihrer ganzen Ausstreckung ausserhalb dieses Plastron- 
elementes und braucht infolgedessen keinen Knochen zu durchsetzen oder zu 
umgehen. Eine ahnliche Lage nimmt die hintere Drtsenanlage 1m Verhaltnis 


zum Hypoplastron ein. 
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Bei einem 34,0 mm 


3 
langen Stadium haben die 


Drusenanlagen (lig. 20, 
Dr,) einen weit fortge- 
schrittenen Entwicklungs- 
grad erreicht. Die im vori- 
gen Stadium erwahnten, 
peripheren Knospen haben 
sich erheblich vergrossert 
und stellen jetzt grossere 
oder kleinere, mehr oder 
weniger radiar geordnete 
Schlauche dar, die im 
kraftig erweiterten zentra- 
len Lumen munden. Die 

9. Sternothaerus derbianus. 34,0 mm. Die Anlage Drusenwand ist von einer 

yrderen Moschusdruse auf der linken Korperseite 

Parasagittalschnitt. Mikrophot. Vergr. 20 


ungleichformigen Dicke. 
Die Zahl der Zellagen, : 


denen sie besteht, schwankt zwischen zwei und sieben. Das Vorkommen 


iger degenerierter Zellen dieser Wand aber deutet darauf hin, 


niget 
“rweiterung des Lumen auf Kosten dieser Wandzellen noch nicht abge 
schlossen ist. Das epitheliale Drtisengebilde ist von einer dtinnen_ binde 
gewebigen Hiulle (| ig. 29, b.H.), die zarte Bindegew ebefasern erkennen lasst, 
Diese Hulle ist zwischen die ebenerwahnten Drusenschlauche vor 
und bildet dadurch verhaltnismassig dicke Scheidewande, Die 
muskelanlagen (Fig. 29, Dr.m.) sind auch kraftig entwickelt. Sie sind 
zwischen die peripheren Drisenschlauche vorgedrungen. Nach den 


Muskeltaseranlagen zu urteile ‘r Gestaltung der epithelialen 


D ndegewebigen 


erwachsenen Zustand muskellos sind. Die Ausfthrungsgange 
altnismassig weite umen versehen, in dem hier und 

der in Gruppen gehaufte degenerierte [pithelzellen liegen. In 
veisen die betreffenden Ginge einen mit denen bei det tembrvon: 
veisen renden Gange einen mit denen bei den postembryona 
helys und Chelone ubereinstimmenden Bau auf. Doch 
llamellen ausgekleidete Teil bei diesem Embryo kiirzer: diese 


im trichterformigen Miindungsteil des Ausfihrungs 


Drusenmuskulatur geschieht durch den Ramus glan 
dritten bzw. vierten Dorsolumbalnervs. Die Driisen 
ig der Arteria mammaria, der in der bindegewebigen 


~ 
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Trionyx japonicus SCHLEG. 


Von dieser Gattung sind mehrere Arten im Hinblick auf die Moschusdrtisen 
untersucht worden. 

RATHKE (1848) untersuchte Trionyx subplanus GEOFFR., bei dem er zwei 
Drusen an jeder Korperseite entdeckte. Sie sind nach ihm verhaltnismassig 
klein und ,,vollig kugelrund‘’ und liegen ganz nahe bei einander gegeniiber 
dem Zwischenraum zwischen den seitlichen Fortsatzen des Hyo- und Hypo- 
plastrons oder zwischen den Enden der vierten und fiinften Rippe. Die 
Mundungen der Drusen befinden sich nach RATHKE ,,in einer massig grossen 
kntfernung von den Seitenrandern des Rumpfes an der ganz platten und 
ebnen I lache, die jederseits zwischen dem Vorderbein und Hinterbein unter 
den I‘lugeln des Bauchschildes von dem dickern Theile der Hautbedeckung ge 
bildet wird, liegen jederseits naher bei einander, als bei andern Schildkroten, 
und sind leicht aufzufinden“ (RATHKE, 1848, S. 208). Was den Bau der Dri 
sen anbelangt, bemerkt RATHKE, dass die Muskelschicht verhaltnismassig dick, 
uberhaupt am dicksten... bei Trionyx subplanus*, ist. Das Drusenepi- 
thel fand RATHKE ,,mit einigen wenigen sichelfOrmigen und nur _ niedrigen 
‘alten versehen“ (RATHKE, 1848, S. 207). PETERS (1854) untersuchte ver 
schiedene Vertreter der Gattung Trionyx, wie T. gangeticus Cuv., T. carti 
lagineus (BopDAERT), T. spinifer LesvuEuR, T. muticus LESUEUR und zwei 
der Gattung Emyda, namlich E. granosa (SCHOEPFF), E. vittata PETERS sowie 
einen der Gattung Cycloderma, namlich C. frenatum PETERS, Er konnte dabei 
seine fruhere Angabe (1848), dass keine Moschusdrusen bei den Gattungen 
Trionyx und Emyda vorhanden seien, berichtigen. Er fand namlich_ bet 
Trionyx gangeticus und T. cartilagineus drei Drusen an jeder Korperseite. 
Von diesen nehmen zwei ungefahr dieselbe Lage wie die Drusen bei den 
ubrigen von ihm untersuchten Schildkroten ein. [Ihre Ausfuhrungsgange durch 
setzen die ausseren Enden der seitlichen lortsatze der mittleren Plastron- 
elemente und munden ,,an der untern platten Bauchseite des Thieres”. Die 
dritte Druse befindet sich ,,unter dem vordern Rande des Thoraxschildes*’ und 
mundet durch eine Spalte ,etwas in der Mitte jeder Seitenhalfte des ab- 
gerundeten vorderen weichen Schildrandes (PETERS, 1848, S. 285). Bei den 
ubrigen Vertretern der Trionychoidea liegen die Moschusdrtsen nur in zwei 
Paaren vor. Ihnen fehlt namlich jene Drtse, die der mittleren der beiden 
ebenerwahnten Arten entspricht. In seiner Arbeit uber die Muskeln und 
peripheren Nerven bei Trionyx japonicus bildet OGusut (1913) auch die 
Moschusdrtisen dieser Art ab. Nach einem von diesen Abbildungen (OGUSHI, 
Textfig. 30) zu urteilen, befinden sich die Moschusdrusen auch bei Trionyx 
japonicus in einer Anzahl von drei an jeder Korperseite. Von diesen liegt die 
vordere in der Hohe des Hinterrandes des distalen Teiles der zweiten Rippe, 


die mittlere neben dem Vorderrande des Endes der vierten Rippe und die 
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hintere gleich kaudomedial vom entsprechenden Teil der funften Rippe. Sie 
besitzen eine relativ dicke Muskellage, die vom Ramus glandulae-moschiferae 
des zweiten, dritten bzw. fiinften Dorsolumbalnerven innerviert wird. Aus 
der Arbeit OGuUsuIs geht weiter hervor, dass die Moschusdrtisen von je einem 
kleinen Zweig der Arteria mammaria mit Blut versorgt werden. 

Bei dem jiingsten von mir untersuchten Embryo von Trionyx japonicus, der 

5 mm misst, sind samtliche Moschusdriisen angelegt. Dieser Embryo wird 
folgendermassen charakterisiert: Der Randwulst jeder Korperseite ist verhalt- 
nismassig schmal und erscheint eher als eine niedrige Ausbuchtung der 
Rumpfwand, Er ist namlich nicht so scharf von der Bauchwand wie bei den 
ubrigen von mir untersuchten Schildkrétenembryonen abgesetzt. Seine grosste 
Breite weist er im vorderen Rumpfteil auf, von dem er sich kaudalwarts all- 
mahlich verschmalert. In der Nackenregion des Ruckenschildes befindet er 
sich noch etwas uber der halben Hohe des Rumpfes, im ubrigen Teil aber ist 
er tiefer hinabgeriickt und liegt etwa in der Mitte der Korperhohe. Die Epi- 
dermis ist dunn und besteht aus nur zwei Zellagen von etwa demselben Bau 
wie die zweischichtige Oberhaut bei Chrysemys und Sternothaerus. Am Rand- 
wulst kann man zwischen der basalen und der oberflachlichen Zellschicht drei 
bis vier Lagen polyedrischer Zellen unterscheiden. Das subepidermale Gewebe 
ist durch ein kernarmes Mesenchym dargestellt, das jedoch in der Marginal- 
falte begonnen hat, sich zu kondensieren. Die axialen Skeletteile sind grossten- 
teils verknorpelt. 

Bei diesem Stadium sind samtliche drei Moschusdrusen auf jeder Korper- 
seite zur Anlage gekommen. Die mittlere und die hintere, welche etwa densel- 
ben Entwicklungsgrad erreicht haben, erscheinen als niedrige, terminal ab- 
gerundete Epithelknospen, die sich ventrolateral vom distalen Ende der dritten 
bzw. funften Rippe befinden. Sie sind auch von aussen als niedrige Hugel der 
sonst ebenen Korperoberflache erkennbar. Bezuglich des mikroskopischen 
Baues weisen sie fast gleiche Verhaltnisse wie die der Driisenanlagen beim 
6,3 mm-Stadium von Chelydra cinerea auf. Die vordere Drusenanlage ist 
durch einen fast gleichmassig dicken, terminal ein wenig keulenformig ange- 
schwollenen Strang dargestellt. Er entspringt von der Unterseite des Rand- 


wulstes in der Hohe des Vorderrandes des distalen Scapulateiles. Im Anfang 


verlauft er fast medialwarts, biegt aber bald nach hinten ab und endet nach 


einem geraden Verlauf, wobei er die Unterflache des Musculus testo-scapularis 

unmittelbar vor dem Vorderende der Drtisenmuskelanlage. Der 

}au dieser Driisenanlage ist fast derselbe wie der der vier hinteren 
Driisenanlagen jeder Korperseite beim 10,4 mm-Stadium von Lepidochelys 
livacea; der Basalteil der Anlage ist indessen trichterformig ausgehohlt. Die 
Anlage des Drtisenmuskels ist durch einen bemerkenswert schmalen, von 
aussen und innen etwas abgeplatteten Strang dargestellt. Er weist ein mit der 


entsprechenden Muskelanlage im 8,9 mm-Stadium von Lepidochelys olivacea 
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(lig. 1, Dr.m.) ubereinstimmendes Lageverhaltnis auf. Sein Vorderende da- 


gegen nimmt eine verhaltnismassig weit vorgeschobene Lage ein. Es befindet 


sich namlich in der Héhe des Vorderrandes des proximalen Endes der ersten 
Rippe. Auch die mikroskopischen Strukturverhaltnisse weisen weitgehende 
Ahnlichkeiten mit denen der Muskelanlage des ebenerwahnten Stadiums von 
Lepidochelys auf. 

Wie aus einem Embryo von 4,3 mm (25 Tage) und 8,9 mm (27 Tage) her- 
vorgeht, hat sich die vordere Drtisenanlage kaudalwarts verlangert und ist mit 
ihrem kraftig kolbenformig verdickten Innenende im axialen Teile der Dru- 
senmuskelanlage eingewachsen. Die mittlere und hintere Drtsenanlage sind 
nach innen, oben und vorn gewachsen und auch in den axialen Teil der Dru- 
senmuskelanlage eingedrungen. Die Muskelfaseranlagen haben sich dabei zir- 
kular um die Drusenanlagen herum geordnet, wie bei dem 8,8 mm-Stadium 
von Chrysemys picta und den 9,5 und 17,3 mm-Stadien von Ch. cinerea be- 
schrieben wurde (Fig. 25, Dr.m.). Im wbrigen weist die Driisenmuskelanlage 
fast den gleichen Entwicklungsgrad wie im vorigen Stadium auf. Stellenweise 
befindet sie sich aber schon in Riickbildung und ist dabei bis auf einen diinnen 
Faden verkimmert. Der feinere Bau der Driisenanlagen hat seit dem vor- 
hergehenden Stadium keine Veranderungen erfahren. 

Bei einem viel spateren Entwicklungsstadium von 12,5 mm (37 Tage) tritt 
hauptsachlich der innere, intramuskulare Teil samtlicher Drusenanlagen ver- 
andert hervor. Er hat sich erheblich verdickt und lasst an seiner Peripherie 
grossere oder kleinere Lappchen erkennen. Sie stellen solide Sprossen von 
halbkugeliger Form dar. Im Zentrum des verdickten Drusenteiles ist ein Lu- 
men gelegen, Dieses ist zum grOssten Teil von einer grobfadigen Masse aus- 
gefullt, die aus zugrundegegangenen Zellen stammen durfte; in dieser Masse 
lassen sich namlich mehr oder weniger degenerierte Kerne unterscheiden. Auch 
in den an das Lumen grenzenden Zellagen kommen mehrere in verschiedenen 
Degenerationsstufen befindliche Epithelzellen vor, die sich verschiedenartig 
farben lassen. Die Drtusenmuskelanlage hat sich um die Drusenanlagen herum 
in dickwandige Muskelschlauche entwickelt. Im ubrigen ist die Drusenmuskel- 
anlage bis auf den hinteren, mit dem stratumformigen Abdominalmuskel 
associierten Teil restlos verschwunden. Zwischen der Drusenanlage und dem 
Muskelschlauch ist eine ausserst dunne Bindegewebehtlle vorhanden. 

Bei einem Embryo von 13,7 mm (39 Tage) hat sich das zentral gelegene 
Lumen der Driisenanlagen des vorigen Stadiums erheblich vergrossert 
(Fig. 30, Dr,). Es lauft ausserdem in fast jedes Lappchen aus, wobei die 
Lichtung praktisch eine mit der Oberflache der epithelialen Drusenanlage 
gleichformige Kontur erhalt. Die Drusenwand besteht aus vier bis sechs 
Zellagen. Diese enthalten indessen mehrere mehr oder weniger degenerierte 
Zellen. Der Muskelschlauch jeder Drusenanlage ist kraftig entwickelt (Tig. 


20, Dr.m.). Zwischen die Muskelfaseranlagen, die spatestens 1m vorigen Stadium 
J 
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dicht an einander zu- 
sammengepackt waren, 
sind Elemente des sub- 
kutanen Bindegewebes 
eingedrungen. Die bin-- 
degewebige Zwischen 
schicht der Drusenanla 
gen (lig. 30, b./7.) ist 


dicker als im_ vorigen 


b. H. Dr, Dr. m.R, Stadium und reich an 


s. 13,7 mm. Die Anlage der vor- Gefassen. Sie ist aus 
auf der rechten Korperseite. Par 
Mikrophot. Vergr. 25 > serdem wie die beim 


34,0 mm-Stadium von 


ischen die epithelialen Lappchen vorgedrungen und bildet gros 
ler kleinere Scheidewande, die zumeist radiar gegen das Innere des Organs 


epten kommen keine Muskelelemente vor und aus denselben 


34,0 mm-Stadium von Sternothaerus hervorgehoben wurden, 
b die Driisen der erwachsenen Tiere keine tief eindringenden 
Muskelscheidewande haben. Die Anlagen der Ausfthrungsgange (lig. 3 


trichterformigen Anfangsteile nebst einer 


) 


Ausnahme von dem 
renzenden Partie noch kompakt und haben seit dem 8,3 und 6,9 mm 
histologischen Veranderungen erfahren. 
und Blutversorgungsverhaltnisse stimmen mit den oben, 


t1ons- 1 


zitierten, uberein. 


DISKUSSION. 


Moschusdrusen, deren Anzahl je nach den ver- 


recht erheblich variuert, kommen an der Bauch 


ie entstehen als kompakte 
auf jeder Korperseite entweder an 


wenn diese [alte verhaltnismassig schmal ist (Lé 


Bauchy Ientfernung vom 


ildes. Die Drutsenanlagen durchsetzen 


vulste des Ruckensch 
lie Kuti 1 dringen in eine straneformige 
terwachsens die Kutis und dringen in eine strangformige, 
Langsachse des Rumpfes verlaufende Muskelanlage ein, 


\nlage der ventralen Rumpfmuskulatur ausmacht. Diese 


in separate Drusenmuskeln um, wahrend sich di 


imuskelanlage nebst den Anlagen der ubrigen Kumpf 


des Musculus transversus in diesem Bereiche des Rumpfes 
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schon wahrend des I*6tallebens zuriickbilden. Bei Dermochelys ist jedoch die 
Rumpfmuskeln zum Teil bei erwachsenen Tieren interkostal erhalten (BURNE, 

Wie aus der obigen Untersuchung hervorgeht, ist die Entwicklung der 
Moschusdrtsen, die in der Form wie auch in dem geweblichen Aufbau eine 
fast einheitliche Grundform zeigen, ziemlich verschiedenartig. Dies betrifft 
vor allem die Entwicklung der Drtisensacke, die im fertigen Zustande bezug 
lich Einzelheiten im Bau ziemlich mannigfaltige Unterschiede aufweisen kon 
nen. In den ersten Stadien, bis zur Anlage des Drusensackes, sind die Dru 
senanlagen kaum oder gar nicht von einander unterscheidbar. Den einfachsten 
[entwicklungstypus des Drusensackes trifft man bei Chelydra serpentina an. 
Dieser Anlageteil ist bei ihr kugel- oder keulenfOormig und seine Weiter 
entwicklung resultiert in einer einfachen, von oben leicht eingedruckten Blase. 
Bei Chrysemys hat dieser Anlageteil anfangs auch eine kugel- bis keulen- 
formige Gestalt. Wahrend der folgenden Entwicklung wird er aber durch 
halbkugelige Aussackungen kompliziert. Im erwachsenen Zustand durfte dieser 
Driisensack mit niedrigen, in das Innere des Lumens hineinragenden [alten 
gebilden versehen sein, Diesem Entwicklungstypus der Moschusdrusen 
schliessen sich die Drtisensackanlagen bei Trionyx japonicus und Sternothaerus 
derbianus nahe an. Die Aussackungen bei der letzterwahnten Art stellen aber 
grossere oder kleinere Schlauche dar, die in das zentrale Hauptlumen der 
Druse mutnden. Bei den systematisch hoher stehenden Cryptodiren, den 
Seeschildkroten, werden die Drusenanlagen durch das Auftreten primarer, 
sekundarer, tertiarer usw. Drusenzweige noch mehr kompliziert, was auch 
sein Geprage auf die definitive Organisation der Moschusdrtsen setzt. Die 
Verzweigung der Drusenanlagen kann entweder eine rein dichotomische wie 
bei Chelone oder eine teils dichotomische, teils sympodiale auf dichotomer 
Grundlage wie bei Lepidochelys sein. Mitunter kann die sympodiale Ver 
zweigung durch eine dichotomische ersetzt werden, woran die hinterste 


Drusenanlage auf der rechten Korperseite beim 78,0 mm-Stadien von Le 


pidochelys ein Beispiel bietet. Der [ntwicklungstypus und endgiltige Bau 


der Moschusdrusen bei Dermochelys weisen ahnliche Verhaltnisse wie bei 
Chelone auf. Bei sowohl Chelone als Dermochelys kommuniziert jeder pri 
mare Zweig mit seinen sekundaren, jeder sekundare mit seinen tertiaren 
usw. Der sezernierende Drusenteil besteht demnach aus langen, verzweigten 
Schlauchen. Eine Verschmelzung der Drusenzweige durch Auflosung zweier 
aneinander stossender Schlauchwande scheint nicht stattzufinden. Dieses scheint 
aber der [all mit wenigstens den ontogenetisch jungeren Drusenzweigen bei 
Lepidochelys zu sein. Die Weiterentwicklung des Drusensackes bei dieser Art 
hatte ich aber keine Gelegenheit zu untersuchen. 

Die Lichtung der Moschusdrusen, die sich je nach den verschiedenen 


Schildkrotenformen verhaltnismassig fruher oder spater wahrend der Onto 
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bildet, entsteht durch Zerfall der Epithelzellen der Drtsenanlage. Die- 


beginnt im zentralen Teil der Drusenanlage und schreitet peripher- 


enese 


Bei den meisten hier untersuchten Arten tritt das Lumen zuerst in 


des Drusensackes und erst viel spater in der des Ausftthrungs 
Bei Chelone und Dermochelys aber verlauft dieser Entwicklungs 

organg gerade umgekehrt 
\uch das Verhalten der epithelialen Driisenanlagen zu den Drusenmuskeln 
je nach den verschiedenen Schildkrotenformen einige recht erhebliche 
Zustand ist ebenfalls bei Chelydra zu finden. 


ionen auf. Der einfachste 
Drusenanlage in den Driisenmuskel ein, weshalb der 


(lig. 23, Dr.m,). Bei Chrysemys 


druickt sich die 
sich uber dem Drtisensack wolbt 

Sternothaerus und Trionyx dringt die Drusenanlage in den 
was darin resultiert, dass der Dru- 


Drusenmuskelanlage vor, 
vom Muskel umgeben wird. Bei Chelone, Dermochelys und 


epidochelys bohren sich die Zweige der Driisenanlagen 


von Myoblasten und Muskelfaseranlagen bestehende Gewebemasse ein, 


sich teils in eine oberflachliche Hille, die den Driisensack umgibt, teils 


die einzelnen Drusenzweige herum zu muskularen Scheidewanden ent 


(lig. 18 und 21, Dr.m.). Bei Lepidochelys zeigt die Muskelanlage 
Tendenz, solche Scheidewande zu bilden. 
Ikrotenarten sind die Drusensacke 


all 


RATHKE untersuchten Arten wie auch mit 


Bei den meisten bisher untersuchten apes 
einschichtigen [¢pithel ausgekleidet. Dies ist namlich der 

mtlichen yon PETERS und 

den von mir untersuchten postembryonalen Stadien von Chelydra und Chry 
semys. Nach dem Zustand der Drusensackwand bei dem altesten von mir 
von Sternothacrus derbianus zu urteilen, scheint das 


untersuchten Embryo 
Die [-pithelbeschaf fen 


Drusenepithel auch bei dieser Art einschichtig zu sein. 
* Moschusdrusen bei Lepidochelys hatte ich keine Gelegenheit zu untet 
suchen, Bei Cinosternum odoratum ist aber das Drutsenepithel mehrschichtig 
IKEPNER, 1908). Die Ausfthrungsgange dagegen scheinen, 


he it adel 
DAHLGREN und 
konstatieren konnte, mit einem mehrschichtigen Plattenepithel aus 
dessen oberflachliche Zellen im Mundungsteil der Aus- 
verhornt sind. Bei Chrysemys cinerea 
Moschusdrtse 


Te 


rungsgange wie die der Oberhaut 

der obere Teil des Ausfthrungsganges der vorderen 

einfachen kubischen Epithel versehen. 

autdriisen der Cranioten sind mehrmals Gegenstand fur systematische 
gsewesen. Diese Versuche sind aber zufolge der grossen Mannig 
ihrer Form, Epithelbeschaffenheit, [entwicklung, ['unktion, Sekre- 
Beschaffenheit des Sekretes auf erhebliche Schwieregkeiten ge 
stossen (vgl. Vv. EGGELING, 1931). Von diesen Einteilungen scheint indessen 
die von SCHAFFER (1923) vorgeschlagene als am geeignetsten gehalten zu sein. 
namlich mo 


SCHAFFER unterscheidet zunachst zwei Haupttypen von Drusen, 
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noptyche und polyptyche mit einem bzw. zwei oder mehreren 
sezernierender Zellen. Diese Haupttypen lassen sich nach der Sekretionsweise 
in holokrine und merokrine sondern, je nachdem das Sekret durch Zerfall 
ganzen Drusenepithelzellen bzw. durch Umwandlung eines Zellteiles gebil 
wird. Die merokrinen monoptychen Dritsen teilt SCHAFFER nach dem Vorbild 
SCHIEFFERDECKERS (1917, 1922) in ekkrine (eine einfache Abscheidung von 
I‘lussigkeit) und apokrine (eine mit der Abstossung des Sekretes gleichzeitige 
partielle Zerstorung der Drisenzellen, die jedoch nicht sterben,) ein. 

Von diesem Gesichtspunkt aus betrachtet durften die meisten der bisher 
untersuchten Moschusdrisen zu den monoptychen Drtsen mit merokriner 


Sekretion gehoren. Das Vorkommen holokriner monoptycher Drusen ist nach 


V. EGGELING nicht mit Sicherheit festgestellt. Ob der Sekretionsmodus ein ek- 


kriner oder aprokriner ist, konnte nicht entschieden werden, weil keine funk- 
tionsfahigen Moschusdrtsen untersucht wurden, Die Moschusdrtisen bei Cino- 
sternum odoratum dagegen diirften, wie aus der Darstellung DAHLGRENs und 
IKEPNERs hervorgeht, zu den polyptychen holokrinen Drusen zu rechnen sein. 

Unter den ubrigen Reptilien sind Hautdrusen bei den Krokodilen und E1- 
dechsen (Lacertilien) bekannt. Bei den ersterwahnten sind drei Gruppen dru- 
siger Gebilde, namlich die Riickendrusen (oder Rtickenorgane), die Kiefer- 
und Kloakendrusen vorhanden, bei den Lacertilien zwei Drusentypen, namlich 
die sog. Papillar- und Follikularorgane an der Ventralflache des hinteren 
Rumpfendes und der Oberschenkel. Von den beiden letzterwahnten Drusen- 
gebilden sind die Follikular- oder /emoralorgane mehrmals eingehend durch- 
forscht (vgl. die ausfithrliche Ubersicht SCHIRNERS, 1931). Sie sind tief 
ins Bindegewebe unter den Schuppen eingesenkte, mehr oder weniger gelappte 
Ikinwucherungen der Epidermis, so dass ,,ein einem Drtisenk6rper ahnlicher 
l‘ollikel sich (SCHIRNER, S. 818). Wahrend der Brunstzeit konnen 
ihre Zellen sich verflussigen und ein fettiges Sekret bilden. In der anderen Zeit 
des Jahres findet eine Verhornung der Zellen statt, wodurch ein zylindrischer, 
verhornter Stab entsteht, dessen I¢nde etwas nach aussen hervorragt. Die 
Papillarorgane weisen einen primitiveren Bau auf (v. EGGELING). Jedes Or- 
gan, das eine ,geringe napfformige Einsenkung der Epidermis, die ofters 
gelappt ist‘. (SCHIRNER, S. 818), darstellt, besteht aus einem basalen 
plasmatischen Teil und einem ausseren verhornten. Die Kieferdrtsen der 
Krokodile gleichen in allen Einzelheiten den [Follikularorganen der Lacertilier 
(ScHIRNER). Die Driisensacke konnen durch quergestreifte Muskulatur, die 
vom Musculus constrictor II] stammt, wie ein Handschufinger aus- und ein- 
gestulpt werden. Die Kloakendriisen, die zu beiden Seiten der Kloake lie- 
gen, ahneln im Bau den Kieferdrusen (VOELTZKOW, 1899). Sie munden mi 
einem verhaktnismassig langen Ausfuhrungsgang in die Kloake. Sie sind auch 
durch umgebende quergestreifte Muskeln ausstulpbar. In der Drusenwand 


kommen ausserdem glatte Muskelzellen vor. Das Sekret ensteht durch Zerfall 
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und Umwandlung der Drusenzellen in eine breiige Masse, Die Rucken- 
drusen sind in grosserem oder kleinerem Umfange bei Embryonen und jungen 
‘yeren von Crocodilus madagascariensis und C. biporcatus (VOELTZKOw, 
1899), Alligator lucius (GIACOMINI, 1903) und A. mississippiensis (REESE, 
i921) untersucht. Sie liegen in einer Reihe von 21 (bei Crocodilus madagas 
oder 25 (bet Alligator lucius) auf jeder Seite langs der Mittellinie 

les Ruickens. Sie enstehen als schlauchf6rmige Einstilpungen der [pidermis. 
Sie stellen rundliche oder ovale Organe dar, die zwischen dem Corium und den 
len Langsmuskeln gelegen sind. Das Drtisenepithel ist mehrschichtig. Im 

des Drusensackes befinden sich Reste von Zellkernen, Zelltrummern 

n, die zusammen eine schollige Masse bilden. Jeder Drusen 

einer bindegewebigen Hitlle umgeben. Daruber folgt eine Hulle 
Kingmuskulatur. Die Organe sind in die unterliegende dorsale Langs 

as eingedrickt. Der Ausfthrungsgang ist wahrend des 


verklebt aber bald. Reese meint, dass diese Drtisen hin- 


hrer behaupteten Funktion mit den Talgdriisen der Wirbeltiere ver 
ESE gleichen die Moschusdriisen bei Cinosternum odoratum im Bau 
Ruckenorganen der Krokodile. Auch die Sekretionsweise der beiden 
rusenarten durfte dieselbe sein; die Ruckenorgane bilden indessen keine 
Die Moschusdrusen der ubrigen Schildkrotenformen durften be 
E-pithelbeschaffenheit und der Sekretionsweise eine Sonderstellung 

Drusen der Reptilien einnehmen. 
fautdrisen bei den Amphibien (GAUPP, 1904; V. IEKGGELING, 1931) las 


meistens kugelfOrmigen Drutsensack, der in das Corium eingesenkt 


kurzen Ausfthrungsgang unterscheiden. Im Aufbau weisen 


einen einheitlichen Grundplan auf. Die Drtsenwand besteht aus 
| 


inschichtigen sezernierenden [pithel, einer ausserhalb davon ge 
hicht glatter Muskelzellen und einer bindegewebigen Hulle, Die 
endrusen gehoren demnach zu den monoptychen Drusen. Mit Ruck 
Beschaffenheit des Epithels werden sie in Schleimdrusen und 

) drusen eingeteilt. Das I¢pithel der Schlermdrusen besteht aus 

1 Zellen, die vom Drtisenboden gegen den Ausfuh 

allmahlich abnehmen. l’orm und Aussehen der Zel 

lunktionszustand (vgl. GAUPP und v. EGGELING) 

Kornerdrusen ist von einer zusammenhangenden, dunnen, 
‘rotoplasmaschicht gebildet, in welcher Gruppen von zahl- 
angeordneten Kernen auftreten. Die Kornerdrusen haben 
E-pithelauskleidung. Nach GAupp (1904) stehen die 

ien in nahem Verwandtschaftverhaltnis zu ein 


rl. v. EGGELING, 
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nahe steht, zu betrachten. Andere l‘orscher qu,so3.0931) sind det 
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Ansicht, dass bei den Amphibien nur eine Art von Hautdriisen vorhanden 
ist, deren mannigfaltige Erscheinungsformen nur verschiedene Funktions- 
zustande darstellen. 

Mit den Amphibiendrusen und zwar den Schleimdrtsen weisen die Moschus- 
drisen, abgesehen von denjenigen bei Cinosternum odoratum, einige prinzipielle 
Ahnlichkeiten auf. Es handelt sich in beiden Fallen um monoptyche Driisen 
mit einer merokrinen Sekretionsweise. Es bestehen aber auch Unterschiede. 
Die Amphibiendrutsen sind nicht mit Plattenepithel ausgestattet. Die Moschus- 
drusen entbehren glatter Muskelzellen. Ob der letztere Unterschied grund- 
legend ist, durfte aber fraglich sein, Diese Muskulatur kann auch fehlen. Da- 
bei ist das Epithel der Amphibiendriise wie das der Moschusdriisen von einer 
bindegewebigen Hulle umgeben. Der aussere, muskulare Mantel der Moschus- 
drusen ist eine sekundare Bildung und stammt, wie schon hervorgehoben ist, 
aus der ventralen Rumpfmuskulatur. Es ist wohl nicht undenkbar, dass auch 
die Moschusdrusen in friheren phylogenetischen Stadien, als diese Hautdrisen 
noch nicht so tief eingesunken waren, mit glatter Muskulatur ausgestattet 
waren, die aber spater verlorengegangen ist. 

Mit den polyptychen holokrinen Gehorgang- und Burzeldrusen der Vogel 
und Talgdritsen der Saugetiere (vgl. v. EGGELING, 1931) scheinen die 
Moschusdrtisen, abgesehen von denen bei Cinosternum odoratum, sowohl im 
3au wie in der Sekretionsweise nichts gemeinsames zu haben. Nach DAHLGREN 
und KEPNER (1908) gleichen aber die Driisen der ebenerwahnten Stinkschild- 
krote hierin den Burzeldriisen der Vogel. 

Die monoptychen merokrinen Drtsen der Saugetiere (vgl. v. EGGELING) 
schliesslich sind meistens durch eine langgestreckte Schlauchform, durch den 
Besitz einer mehr oder weniger deutlich ausgebildeten Hille glatter Muskel- 
zellen und durch das standige Vorhandensein eines Lumens charakterisiert. 
Die Form der Drisen variiert nach Lange, Weite, Verastelung, Knauelbildung, 
Windungen und gelegentlichem Auftreten alveolarer Ausbuchtungen (vgl. v. 
KGGELING, 1921), Diese Drisen lassen sich in apokrine und ekkrine unterschei- 
den (SCHIEFFERDECKER, 1917; V. EGGELING, 1931). Das Epithel der erst- 


,»gzrossen’ Schweissdrusen beim Menschen, die Dru- 


erwahnten, zu denen die 
‘sen der behaarten Haut der meisten Saugetiere und die Milchdrusen und 
Mammardrusen gehoren, verandert sich im Laufe des Sekretionsvorganges. Die 
Zellen verbrauchen sich, bis sie ganz flach werden, und wachsen dann wieder zu 
hohen Zellen heran, wobei die oberen Enden der Zellen getrennt von einander pa- 
pillenformig in das Innere des Lumens weiter vorwachsen. Das Epithel der 
merokrinen ekkrinen Driisen, zu denen die ,,kleinen‘’ Schweissdrusen beim 
Menschen, die Driisen der Sohle von Katze und Hund, diejenige in der 
Risselscheibe des Schweines u. s. w. gehoren, besteht aus zylindrischen Zellen. 
Wie die Epithelzellen der apokrinen Drisen konnen auch diese oft zwei Kerne 


enthalten. 


- A. Z. 1944. 
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Nach SCHIEFFERDECKER (1917, 1922) besteht zwischen den apokrinen und 
den ekkrinen monoptychen Drisen nicht nur ein morphologischer und funk- 
tioneller Unterschied, sondern auch ein genetischer, weshalb er sie fur zwei 
ganz verschiedene Drtsentypen erklart. Die apokrinen Drutsen entstehen aus 


»primaren Epithelkeimen“, aus denen sich gewohnlich auch Haare und Talg- 


drtisen entwickeln, wahrend sich die ekkrinen Driisen stets direkt von der Epi- 


dermis anlegen und haben mit einem schon besonders differenzierten Ober- 
hautepithel nichts zu tun. Die Richtigkeit der SCHIEFFERDECKERschen Auf- 
fassung wird aber von BRINKMANN (1923/24) bestritten. Er ist namlich zu 
dem Ergebnis gekommen (ftir Einzelheiten muss auf seine Arbeit hingewiesen 
werden), dass diese Drusentypen aus einem gemeinsamen Ursprungsgebilde 
entstanden sind; ,,die Differenzierung der ekkrinen Drtsen ist als eine 
Spezialisierung zu einer Absonderung besonders wasseriger, die der apro- 
krinen eine Spezialisierung zur Lieferung besonders stoffreicher Sekrete an- 
zunehmen* (BRINKMANN, S. 12). 

Es bestehen im grossen und ganzen ahnliche prinzipielle Ubereinstimmungen 
und Unterschiede zwischen den merokrinen monoptychen Drusen der Sauge- 
tiere und den Moschusdrtsen der Schildkroten wie zwischen den letzteren und 
den Amphibiendrusen. Die Moschusdriisen der Schildkroten scheinen durch 
den Besitz eines einschichtigen Plattenepithels mit keiner Tetrapodendruse 
direkt vergleichbar zu sein und demnach Bildungen eigener Art darzustellen. 
kine Ausnahme hiervon machen die holokrinen polyptychen Moschusdrtsen bei 
Cinosternum odoratum, die, wie schon erwahnt, hinsichtlich ihres Aufbaues 
und ihrer Sekretionsweise mit den Ruckenorganen der Krokodile (REESE, 
1921) oder den Burzeldrusen der Vogel (DAHLGREN und KEPNER, 1908) 
grosse Ahnlichkeiten aufweisen. 

Bei den Schildkro6ten kommen also Moschusdrtisen vor, die zu den beiden 
Hauptarten von Hautdrisen, namlich zu den polyptychen holokrinen (Cino- 
sternum) und den monoptychen merokrinen, gehoren. Sie weisen demnach 
hinsichtlich des epithelialen Baues, der Sekretionsweise und der Sekretbe- 
schaffenheit, wie aus den Erorterungen uber die stammesgeschichtliche Zu- 
sammenhorigkeit der verschiedenen Hautdrusenarten hervorgeht (vgl. v. 
EGGELING, 1931, S. 687), so fundamentale Unterschiede auf, dass sie in ket- 
nem nahen Verwandtschaftverhaltnis zu einander stehen. Andere Umstande, 
wie die Lagebeziehungen, der Aufbau — abgesehen von dem epithelialen 
und die entwicklungsgeschichtlichen Verhaltnisse der Moschusdrtisen, weisen 
aber so auffallende Ahnlichkeiten auf, dass man sich die Frage stellt, ob die 
erwahnten Unterschiede wirklich so durchgreifend angesehen werden konnen 
oder nur sekundarer Art sind. 

VAN KAMPEN ( 1927 ) betrachtet die apokrine Druse der Saugetiere als eine 
Zwischenform zwischen den holokrinen und ekkrinen. Das Vorkommen dieser 


Zwischenform macht es seiner Ansicht nach wahrscheinlich, dass alle Haut- 
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driisen der Saugetiere einen gemeinsamen Ursprung haben, Er stellt als Aus- 
gangsform der Saugetierdrisen eine polyptyche holokrine Driise mit einem 
selag glatter Muskelzellen auf. Die Talgdriisen haben die Muskellage verloren. 
Die monoptychen Driisen haben den Muskelbelag behalten, aber ihre Form 
und vor allem ihren Sekretionsmechanismus verandert. 

Eine derartige Erklarungsweise ist meines Erachtens auf die Frage des 
morphologischen Zusammenhanges zwischen den beiden Driisentypen der 
Schildkroten anwendbar, um so mehr als die Unterschiede in dem epithelialen 
Bau der verschiedenen Hautdriisenarten mir manchmal nur gradueller Art zu 
sein scheinen. Von den betreffenden Driisenarten der Schildkréten diirfte die 
,,Cimosternumdruse“ ein phylogenetisch alteres Stadium reprasentieren; die 
polyptychen holokrinen Driisen werden namlich im allgemeinen fiir die phylo- 
genetisch altesten gehalten (vgl. v. EGGELING, 1931). Die Umwandlung der 
,,Cinosternumdrise in eine apokrine diirfte dann nur bedeuten, dass die 
Zellen der basalen Epithelschicht der polyptychen Driise die sekretbildende 
Tatigkeit ubernommen haben und statt sezernierender Zellen nur ihren lu- 
menwarts gelegenen Teil als Sekret abstossen. Die Umwandlung einer apokri- 
nen Druse in eine ekkrine durfte nur eine geringe Veranderung des Sekre- 
tionsmechanismus mit sich bringen, indem die Epithelzellen ihren partiellen 
Zerfall einstellen und nur Flissigkeit absondern. Einen gewissen Beleg, der 
daftir zu sprechen scheint, dass die Entwicklung der verschiedenen Haut- 
drisentypen gerade in der Richtung von polyptychen Drusen zu monoptychen 
gegangen ist und nicht umgekehrt, durfte die oft verschiedenartige Gestalt 
der beiden Drusentypen ausmachen. Die monoptychen Drusen unterscheiden 
sich von den polyptychen meist, wenn auch nicht regelmassig, durch eine 
langgestreckte Schlauchform. Sie konnen ausserdem reichlich verzweigt sein. 
Dieser Unterschied im Bau kann seinen Grund darin haben, dass sich die 
monoptychen Drusen durch Vergrosserung ihres sezernierenden Epithels einen 
Ersatz der verschwundenen sekretbildenden Epithelschichten der polyptychen 
Stammform geschaffen haben. Diese behaupteten Umwandlungen des Dru- 
senepithels und des im Zusammenhange damit veranderten Sekretionsmecha- 
nismus sind wahrscheinlich als Spezialisierungen zur Lieferung von Sekreten 
verschiedenartiger Beschaféenheit und zwar zur Absonderung besonders was- 
seriger Sekrete zu betrachten (vgl. BRINKMANN, 1923/24, oben zitiert). Das 
Sekret der beiden Driisentypen der Schildkréten ist auch verschiedenartig. Das 
Sekret der ,,Cinisternumdrise“ ist eine gelbe, Olartige Flussigkeit (DAHLGREN 
und KEpner, 1908), das der monoptychen Moschusdrusen (PETERS, 1848) 
wasserig, braun und mit saurer Reaktion. Das Sekret beider Drusenarten ver- 
breitet einen durchdringenden Geruch. 

Sollte diese Betrachtung sich haltbar erweisen, lasst sich keine prinzipielle 


Trennung der beiden Moschusdriisenarten bei den Schildkroten durchfuhren ; 
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die eine Art (die monoptychen Moschusdriisen) ist aus der anderen (den 
,,Cinosternumdrusen“) ableitbar. 

Die Drusenmuskeln sind, wie schon erwahnt ist, Uberreste der ventralen 
Rumpfmuskulatur, die in den Dienst der Moschusdriisen getreten ist. Durch 
die Kontraktion dieser Muskeln dtirfte die Entleerung der Moschusdrisen be- 
wirkt werden. Mit Riicksicht auf die Art der Muskulatur und ihre Inner- 
vationsverhaltnisse diurfte die Entleerung der Dritsen willktirlich oder reflek- 
torisch erfolgen. 

Die physiologische Bedeutung der Moschusdrutsen 
ist unklar. PLATE (1922) meint, dass das Sekret im Dienste der Geschlechts- 
funktion steht. RATHKE (1848) stellte aber schon frither eine solche Bedeutung 
der Drusen in Abrede. Er fand namlich bei einem erwachsenen weiblichen 
Exemplar von Emys orbicularis, das in seinen Ovarien grosse und zum Ab- 
legen reife Eier trug, auffallend kleine und unentwickelte Moschusdrusen. 
Gegen die Annahme PLATEs spricht indessen nicht der Umstand, dass die 


betreffenden Drtsen bei den von mir untersuchten jungen Tieren von Dermo- 


chelys, Chelydra, Chrysemys und Chelone noch nicht funktionsfahig sind. 


Das manchmal recht ubelriechende Sekret kann auch als Schutz- oder Ab- 
wehrstoff wirken. Die Anzahl der Moschusdriisen ist, wie aus der obigen 
Untersuchung hervorgeht, je nach den verschiedenen Arten variierend. Bet 
den Seeschildkroten ist sie am grossten (Lepidochelys, Chelone). Bei Dermo- 
chelys kommen jedoch nur zwei Paare vor. Bei den Seeschildkroten sind 
ausserdem die Moschusdriisen zufolge der reichlichen Verzweigung des 
Drusensackes verhaltnismassig grosser. Bei den F[lusschildkroten, nament- 
lich in der Gattung Trionyx, sind sie in drei Paaren, bei den wtbrigen 
Susswasserschildkroten in zwei Paaren vorhanden. Bei den Landformen, wie 
bei Testudo, sind Moschusdrtsen nicht gefunden. Es besteht betreffs des Vor- 
kommens der Moschusdriisen ein ahnliches quantitatives Verhaltnis wie be- 
treffs desjenigen der Burzeldrusen der Vogel. Diese Drusen sind am grossten 
bei den Schwimmvogeln, kleiner bei Vogeln mit trockener Lebensweise. Die 
Funktion der Burzeldriisen ist indessen auch nicht sicher festgestellt. Die 
experimentellen und physiologischen Untersuchungen sind namlich zu_ver- 
schiedenen Ergebnissen gekommen. Die Mehrzahl der Autoren ist der Mei- 
nung, dass die Burzeldriisen zum Einfetten oder Einolen des Gefieders zum 
Schutz gegen Nasse dienen. PARts (1913/14) fand indessen, dass die be- 
treffenden Driisen keine Bedeutung hierfiir haben. Zu demselben Ergebnis 
kam Mapsen (1941). Betreffs der Schildkroten hat RATHKE (1848), wie es 
scheint, mit Recht sein Misstrauen gegen die Bedeutung der Moschusdrusen 
fiir ein Einsalben und Schlupfrigmachen der Hautbedeckung ausgesprochen. 
Paris meint, dass die Burzeldriisen als Duftorgane zu betrachten sind. Nach 
Hstanc-Cuvuan-Hovu (1928) produzieren die Burzeldrusen ein Provitamin, 


Ergosterol, das durch die ultravioletten Strahlen des Sonnenlichtes in das Vita- 
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min D verwandelt wird. EstHer (1938) leugnet die Befunde von Hstanc- 
Cuuan-Hou und hebt hervor, dass die Biirzeldriisen endokrine Organe sind. 
Mit der oben dargelegten Ubereinstimmung zwischen den Moschusdritsen der 
Schildkr6ten und den Birzeldriisen der V6gel ist indessen nicht gesagt, dass 
die beiden Driisenarten eine ahnliche physiologische Bedeutung haben; die 
Ahnlichkeit kann auch zufallig sein. Dieses Verhalten diirfte jedoch ein 
so interessantes Problem sein, dass man es nicht ununtersucht lassen sollte. 

BROMAN (1921) hat betreffs der Herkunft der Moschusdrt- 
sen die Moglichkeit angedeutet, dass diese aus Drtisen der mittleren Rumpf- 
seitenlinie der Fische entstanden sind. Broman fand namlich bei Alligator 
embryonen drei Reihen knospenformiger Erhohungen auf jeder Seite des 
Rumpfes, eine dorsale, eine mittlere und eine ventrale. Die Erhéhungen der 
dorsalen und mittleren Reihe entstehen aus je einer Epithelleiste. Die ventrale 
Reihe bildet sich bald vollig, die mittlere bis auf das vorderste und hinterste Glied 
zuruck. Aus den zuruckgebliebenen Knospen der mittleren Reihe entstehen nach 
BROMAN die an den Wurzeln der vorderen und hinteren Gliedmassen befind- 
lichen Driisen, die, wie VorELTzKOW (1899) angibt, ,,von alteren Reisenden 
und Naturforschern“ beschrieben wurden. VOELTzKOW konnte aber keine 
solche Driisen bei Embryonen von Crocodilus madagascariensis finden. Aus 
der oberen Reihe entwickeln sich die Ruckendrtisen der Krokodile und Alli- 
gatoren. — Die betreffenden Reihen weisen nach BROMAN eine topographische 
Ubereinstimmung mit den Rumpfseitenlinien der Fische und Amphibien auf. Aus 
diesem Grund glaubt Broman, dass die Ruckenorgane und die Drisen in 
der Achsel- und Inguinalgegend aus Driisen in der dorsalen bzw. mittleren 
Seitenlinie stammen. BROMAN nimmt weiter an, dass auch die Milchleiste 
der Saugetiere von der mittleren Rumpfseitenlinie ableitbar ist, wofur die 
Entwicklungsverhaltnisse der ebenerwahnten Oberhautdifferenzierungen bei 
den Alligatorembryonen einen Fingerzeig geben. Die ventrale Knospenreihe 
dieser Embryonen bildet sich namlich sekundar aus der mittleren in etwa 
derselben Weise, wie nach BRESLAU (zit. nach BROMAN, 1921) beim Eich- 
hornchen die ventrale Tasthaarenreihe aus den Milchdrttsenanlagen entsteht. 
Die Erhohungen der ventralen Reihe der Alligatorembryonen sind nach Bro- 
MAN wahrscheinlich als Rudimente der eigentlichen Sinnesorgane der Seiten- 
linie zu betrachten. — Die Moschusdrusen der Schildkroten durften nach 
BROMAN mit den Achsen- und Inguinaldriisen der Alligatoren ahnliche Ge- 
bilde sein, was auch VoELTzKOW (1899) angedeutet hat. 

Die Hypothese BRomaANs findet eine gewisse Stiitze in der Behauptung 
ABELs (1919), dass die ,,Schleimkanale‘‘ der Labyrinthodonten, bei denen diese 
Kanale ,,besonders gross und scharf ausgepragt sind“, wahrscheinlich nicht 
dieselbe Funktion wie bei denjenigen der lische hatten, sondern dazu dienten, 
die Haut der Labyrinthodonten, die keine ausschliesslich aquatischen Formen 


gewesen sind, ,,schleimig zu erhalten und das Austrocknen zu verhindern”’. 
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Auch Escuer (1925) stellt sich vor, dass die weiten und offenen Schadel- 
rinnen der Stegocephalen eine Landanpassung sind. In diesen Kanalen wurde 
nach Escuer reichlich mit Schleim zum Schutze der Seitenlinienorgane ab- 
gesondert. Wenn diese Organe schliesslich zugrunde gingen, haben die Kanale 
sich in einen Drusenapparat verwandelt. 

Das Vorkommen weiter ,,Schleimkanale“ ist indessen den Stegocephalen 
nicht eigentimlich. Solche sind auch bei [ischen vorhanden. Dafur bieten 
namlich, wie aus den Abbildungen SmituHs (1940) und JARVIKs (1942) deut- 
lich hervorgeht, die Vertreter der Coelacanthiden, u. a. die lebendig gefangene 
Latimeria calumnae Situ, gute Beispiele. Die Seitenlinien der Fische ent- 
halten keine eigentlichen Driisen. Ich habe mich davon an verschiedenen 
l‘ischarten uberzeugt. Doch durfte man eine sezernierende Fahigkeit des Epi- 
thels der Kanale nicht aberkennen kénnen. Mitunter findet man namlich, wie aus 
den Querschnitten hervorgeht, in den Kanalen ein Gerinnsel, das als ein Pro- 
dukt drusiger Epithelzellen betrachtet werden muss. Die Lateralorgane der 


Amphibien ,,haben an sich keine Drisenzellen, sondern solche treten erst auf 


bei sekundarer Verlagerung in Hautkanale‘‘ (PLATE, 1922, S. 326). 


Die Moschusdrusenanlagen der meisten hier untersuchten Schildkroten- 
arten sind, wie aus obigem hervorgeht, in einer Linie auf jeder Seite des 
Rumpfes aufgereiht. Diese Reihe nimmt, wenigstens bei dem ersten Auftreten 
ihrer Glieder wahrend der Ontogenese, eine fast ahnliche Lage ein wie die 
mittlere von BROMAN nachgewiesene Linie bei den Alligatorembryonen. Es 
bestehen jedoch einige Unterschiede zwischen diesen Anlagereihen. Die 
Moschusdruisen werden bei keiner von den hier untersuchten Arten in der 
l‘orm einer Epithelleiste angelegt. In der Gattung Chrysemys aber treten in 
der Nachbarschaft der ,normalen“ yorderen Moschusdrusenanlage besondere 
\nlagen auf, die sich in grdsserer oder kleinerer Entfernung von der von den 
.normalen“* Driisenanlagen gebildeten Linie befinden. Mit Rucksicht auf diese 
Verhaltnisse scheinen die betreffenden Anlagesysteme in keiner naheren Be- 
ziehung zu einander zu stehen. 

Die Verteilung der ebenerwahnten besonderen Driisenanlagen bei Chry- 
semys durfte indessen eher auf das ehemalige Vorkommen von wenigstens einem 
Hautdriisenfeld hindeuten. Wie ich in einer friheren Arbeit (VALLEN, 1942) 
geltend gemacht habe, stammen die Schildkroten von Stegocephalen, genauer 

immt von den Plagiosauriden, ab. Mit Rticksicht darauf, dass die Haut 
der rezenten Amphibien ausserordentlich reich an Drisen ist, die sich uber 
den ganzen Korper verteilen, wird man wohl annehmen durfen, dass auch 
die fossilen Amphibien Hautdrtisen besassen. Die Moschusdrusen sind daher 
wahrscheinlich als vereinzelte, in die Tiefe eingesenkte, spezialisierte Haut- 
driisen zu betrachten. Dass sie in einer Linie auf jeder Korperseite auftreten, 
durfte seinen Grund darin haben, dass diese Gegenden nicht mit Knochen 
gepanzert sind. Die Ruckbildung der, wie es scheint, ,,normal” auftretenden 
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mittleren Drusenanlage bei Chrysemys durfte darauf deuten. Diese befindet 
sich namlich in der Gegend, wo sich die seitlichen Fortsatze der mittleren 
Plastronelemente spater entwickeln. Weiter duirfte auch die Lage der Driisen- 
muskeln bis zu einem gewissen Grade fiir die der Moschusdrtisen 
mend sein. 
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ON THE FIRST PREMOLAR IN TALPA 
EUROPAEA 


A. ARNBACK-CHRISTIE-LINDE 


(With 7 figures in the text) 


As regards the first premolar in most mammals, there is still some un- 
certainty chiefly depending, partly on the reduction of the number of the 
premolars, in which case the question arises, which of the premolars has 
disappeared, partly on the presence of the first premolar in one dentition only, 
in which case one has to decide, to which dentition this tooth belongs. 

In the first named case—the reduction of the number of the premolars—it 
is generally supposed that the first premolar has disappeared. But this sup- 
position is, at least in many cases, not based on sufficient evidence. 


‘rom previous examinations it appears that the first premolar is replaced 


only in a few mammals (cf. Tims 1896, p. 456; ARNBACK 1912; WEBER 1927, 


p. 257). 

As to other mammals, it is generally presumed that the first premolar in the 
complete mammalian dentition is represented in one dentition only (WEBER 
1927, p. 257). However, this question is still unsettled. 

Consequently, an inquiry concerning the first premolar through the whole 
mammalian series was desirable. 

Originally, already in 1913, my intention was to commence such an inquiry, 
and I had just begun the investigation of the development of the premolars 
in Talpa europaea, having at my disposal a series of different stages of this 
Insectivore. 

| was, however, obliged to give up pursuing this study on account of being 
entrusted with museum work on Ascidians. 

[ have now found it suitable to present my observations of some facts 
concerning the development of the first premolar in Talpa, which have not 
been sufficiently settled by previous authors. 

It was long regarded as a fact that in 7alpa europaea a complete milk- 


dentition is replaced by a complete permanent series of teeth. This view is 
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based on the examinations of older authors e.g. SPENCE BATE (1867), LECHE 
(1895, p. 50). According to these authors, the first premolar in Talpa is pre- 
sent in two dentitions: the milk- and the permanent series. 

Later on—in 1896—Woopwarp published the result of his investigation 
of this tooth. According to him the first premolar in Talpa europaea is pre- 
sent in one dentition only—the milk-dentition. He has observed an indication 
of the germ of P’, but, according to him, it is ‘obviously aborting”’. 

Little attention seems, however, to have been paid to his paper. WEBER e.g. 


writes in “Saugethiere”’, 1904, p. 378 “Talpa L. J~ ¢ p+ 472. Milchgebiss 
] 3 


volistandig, aber Zahne nur stiftformig” 

Not until 1916, when S1cHER’s paper “Die Entwickelung des Gebisses von 
Talpa europaea’ appeared, the question of the first premolar in Talpa was 
duly considered. After a renewed investigation—which also comprises the 


whole dentition—this author arrives at the same result as WOODWARD. 


The following stages of Talpa europaea have been examined by me: 
Stage foetus, body-length about 15 mm 
“3 
30 
. 
new-born specimen, body-length about 37 mm 


360 1/2 mm 


3 
young specimen, s » 43 mm 


head-length 
young specimen, body-length about 


head-length 


measures have been taken from preserved specimens, from the crown 


head to the posterior flexure of the body. 


lor material used in this examination I am, above all, indebted to the genero 
sity of the late Dr. IvaR Arwipsson, Uppsala. 

| have also had an opportunity of examining microscopical preparations of 
several young foetal stages of Talpa ecuropaca, belonging to the Zootomical 
Institute in Stockholm. 

The reconstruction figure has been made by Dr. N. ODHNER, whose recon 


structing method is described in Anatom. Anzeiger, Bd. XX XIX, 1911, p. 273. 


FOETUS, BODY-LENGTH ABOUT 15 MM. 
Upper jaw. 


he milk-dentition is present: all teeth are represented by distinct tooth- 


germs except that of the first premolar, of which there is no germ in this 
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Fig. 1. Talpa europaea. Foetus 15 mm. Transverse sections showing the germs of the 
posterior milk-premolars, Pd?—Pd*. A. upper jaw. B. lower jaw. a section through the 
tooth-band between the milk-canine and the second milk-premolar. d/ tooth-band. X 100. 
The left side of the figures represents the lingual, the right, the labial side of the jaw. 


stage. There is a great interspace between Cd and Pa’, and the tooth-band 
does not show any distinct swelling which might represent a tooth-germ. In 
fig. 1 A (a) a transverse section through the tooth-band here is shown. The 
other milk-teeth are represented by bud-like swellings, and the tooth-germs of 
Cd and Pd‘ are already in this early stage cup-shaped. The figure 1 A shows 
the different degrees of development of the posterior upper milk premolars: 
Pd?, Pd® and Pd‘. 

As appears from the figures, the tooth-band is still connected with the oral 
epithelium. 

Special attention should be paid to a swelling of the tooth-band, observable 
on the labial side of the posterior premolars ( cf. fig. 1). This swelling 
corresponds no doubt to “die vordere Nebenleiste, welche die Schmelzorgane 
von Pd® und Pd* begleitet”. (SIcHER |. c. p. 53). Such structures have also 
been found in other mammals e.g. Erinaceus (LECHE, 1895, p. 42), and have 
been interpreted as probable remains of an older dentition than the milk-teeth: 
the pre-milk dentition. 


In this stage, no germs of the permanent antemolars are observable. 


Lower jaw. 
As in the upper jaw, a milk-dentition is present and the posterior milk- 
premolars are represented by distinct buds on the tooth-band; Pd, and Pd, 
are even going to become cup-shaped. Fig. 1 B shows the germs of the three 


yosterior premolars: Pd., Pd. and Pd,. 
] 2 3 
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As appears from the same figure, there is no distinct germ of the first 
premolar to be seen, this tooth not being developed in this stage. As in the 
upper jaw, the tooth-band between Cd and Pd, hardly shows any swelling 
at all. Fig. 1 B (a) represents a transverse section through this part of the 
tooth-band. 

rom the last mentioned figure it appears, that there are traces of a labial 
swelling being present also in the lower jaw. It is well developed at the labial 
side of the two posterior milk-premolars, Pd, and Pd,. 

[he tooth-band is connected with the oral epithelium. 


There are no germs of the lower permanent antemolars in this stage. 


FOETUS, BODY-LENGTH ABOUT 23 MM. 


Upper jaw. 

All the milk-teeth, with the exception of the first premolar are, in this 
stage, cup-shaped, and the larger tooth-germs as Jd', Cd and Pd* have even 
reached the bell-shaped stage. 

As to the milk-premolars, fig. 2 shows how highly the first premolar is 
retarded in development. In this stage, where the second and third premolars 
are cup-shaped, and the fourth has the bell-shaped form, this tooth is re- 
presented by a bud-like swelling of the tooth-band. 

It should be pointed out that the germ of the first premolar differs in a 
peculiar way from the other bud-shaped tooth-germs. In examining the 
sections in this series which are illustrated by the figure 3: a, b, c, d, one’s 
attention is struck by a growth on the labial side of the germ of the first 
premolar (cf. fig. 3, b, c). From fig. d which represents the median section 
through this germ it appears that this growth has coalesced with the tooth- 

though not completely as is also shown by the same figure. No doubt 
ial growth corresponds to the above mentioned swelling, which has 
been observed on the labial side of the other milk-premolars in the corre- 
sponding stage of development (cf. fig. 1). But with regard to these teeth |] 


have not observed any coalescence of the milk-tooth and the swelling in 


question. Only a slight indication of the latter is seen on the labial side of Pa’. 


Though present in an early stage this structure is apparently reduced in the 
course of development. 

The figures given by SICHER of the germ of the upper milk-canine seem 
possibly to indicate a similar process in this tooth. According to SICHER, the 
germ of Cd shows “- eine kurze blinde Bucht— —, die medial (lingual) 
von dem Hauptteil der Zahnleiste, lateral (labial) von einer Epithellamelle be- 
grenzt ist, welche der Bolkschen lateralen Schmelzleiste entspricht —. Die 
Bucht selbst ist nach Bolk als Schmelznische oder Schmelzkrypte zu bezeich- 


nen’ (cf. SICHER, p. 52, 55). 
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Fig. 2. Talpa europaea. Foetus 23 mm. Transverse sections, showing the germs of the upper 
milk-premolars, Pd'—Pd*. dl tooth-band. X 100. Lingual side to the left, labial side to 
the right. 


dé 


\ 
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Fig. 3. Talpa europaea. Foetus 23 mm. Four transverse sections showing the development 
of the germ of the upper milk-premolar, Pd‘. d/l tooth-band. X 100. Lingual side to the 
left, labial side to the right. 


In the stage in question, the milk-teeth are still connected with the oral 
epithelium. 
The first traces of the tooth-germs of the permanent dentition are to be 


seen. P* is represented by a large bud on the lingual side of Pd* (cf. fig. 2). 


Lower jaw. 


The lower milk-teeth have attained the same degree of development as the 
upper ones; Pd, and Pd, are cup-shaped and Pd, is bell-shaped. As to the 
germ of the first lower premolar, it is somewhat more developed than the 
upper one, having reached the cup-shaped form. 

With the exception of a faint thickening of the tooth-band at the labial side 
of Pd,, I could find nothing reminding one of a labial growth. Whether a 
coalescence similar to what has been observed in the upper first premolar has 
taken place also here is impossible to decide. It must then have taken place in 
a stage intermediate between the two stages examined. In this specimen of 
23 mm the tooth is too much advanced in development; for, as will be shown, 
every trace of coalescence has vanished, also with regard to the upper first 


premolar in the corresponding stage. 
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The germs of the permanent teeth are as in the upper jaw. 

It ought to be mentioned that several authors have interpreted labial growths 
such as described above as vestigial traces of a pre-milk dentition. Also similar 
processes of coalescence have been observed, ADLOFF (1913) writes “Im 
Jahre 1897 hat KUKENTHAL bei Sirenen—und zwar bei Manatus 
und ich selbst bei Rodentien festgestellt, dass diese Reste einer pralactealen 
Dentition sich an dem Aufbau des Schmelzorganes des funktionierenden Zah- 
nes beteiligen konnen. Ich habe dann derartige Verschmelzungen auch noch 


bei anderen Saugetieren nachgewiesen ”. (ADLOFF 1913, p. 192). 


FOETUS, BODY-LENGTH ABOUT 30 MM. 
Upper jaw. 

In some milk-teeth, as in Jd', Cd, Pd‘, calcification has begun. And the other 
milk-teeth too have advanced in development. The stage of development of the 
milk-premolars is illustrated in fig. 4. 

The germs of the permanent teeth are somewhat more differentiated, also 
those of P* and P*, as clearly appears from the figures given. 

The tooth-germ of the first premolar has not yet reached beyond the bud- 
shaped stage. 

Though larger, it is in the same stage of development as the germs of the 
large permanent teeth. Every trace of a labial swelling has disappeared, and 


the tooth appears quite homogeneous. 


Lower jaw. 


The calcification has not yet begun in the lower milk-teeth. They are, in 


other respects, well developed as in the upper jaw. 


The permanent teeth are represented by bud-shaped germs. 
The lower first premolar is a little more developed than the upper one: it 


is larger and cup-shaped and a slight swelling is to be seen on its lingual side. 


FOETUS, BODY-LENGTH ABOUT 31 MM. 
Upper and lower jaws. 


Owing to shrinking, this specimen probably represents a later stage than 
the body-length seems to indicate. It is so far advanced in development, that 
the calcification has begun in all the milk-teeth. However, the first premolar 
in both jaws is still cup-shaped. A swelling is observable on the lingual side 
of the upper tooth-germ. In the lower first premolar this lingual swelling is 


more distinct than in the upper one. 
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Fig. 4. Talpa europaea. Foetus 30 mm. Transverse sections showing the germs of the 
upper milk-premolars, Pd'—Pd*. dl tooth-band. X 100. Lingual side to the left, labial 
side to the right. 


Between the first and the second premolars in both jaws the tooth-band is 


differentiated, showing a distinct swelling, Especially in the lower jaw, this 


swelling is well developed. 


NEW-BORN SPECIMEN, BODY-LENGTH 37 MM. 


37 
Upper and lower jaws. 

Though in the milk-teeth the calcification has advanced, they are still 
connected with the tooth-band. Between the tooth-germs the tooth-band is as 
a rule free, only connected with the oral epithelium, where the teeth arise 
from it. 

The development of the growth of the first premolar has suddenly been 
accelerated, a fact which agrees with the observations made by WoopWARD 
and SICHER (I. c.). We find it in this stage as a very large tooth-germ, being 
now in both jaws much larger than the second and third milk-premolars. This 
increase in size is not, however, accompanied by a corresponding development 
in other respects. As compared with the other milk-teeth it is retarded in 
development being still in the cup-shaped stage. 

Comparing it with the germs of the permanent teeth, we find that it has 
reached the same stage as the most advanced tooth-germs of this set, which 
are also cup-shaped. 

In fig. 5 is shown that, on the lingual side of Pad’, a distinct swelling of 
the tooth-band is present. No doubt, it represents the germ of the permanent 
first premolar, P’. 

Its relation to Pd' is of great interest with regard to the development of this 


tooth. The germ in question does not develop into a tooth, nor is it suppressed ; 
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Fig. 5. Talpa europaea. New-born specimen, 37 mm. Transverse sections showing the 
development of the upper milk-premolar, Pd‘. d/ tooth-band. X 100. 


its free swollen end unites with the germ of Pd' which clearly appears in 
fig. 5, illustrating a series of transverse sections of this part of the tooth-band, 
and from fig. 6, a reconstruction figure, showing the upper Pd' and Pa? in 
this stage from the lingual side. 


rom the reconstruction figure it further appears that the tooth-band does 


not form any continuous free lamina passing along the lingual side of the first 
milk-premolar, but when examining the second milk-premolar, and the other 
milk-antemolars too, we find such a lamina at the lingual side of the milk- 
teeth, representing the germs of the permanent series of teeth. Thus, in this 
respect, there exists a difference between the first premolar and the other 
antemolars. 

With the exception of the above described down-growth at the lingual 
side of the first premolar, no structure at all has been observed which might 
be interpreted as a trace of the first permanent premolar. 

[ have found quite the same facts concerning the first premolar on both 
sides and in both jaws of this specimen. 


Special attention is due to the part of the tooth-band, situated between the 
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first and second milk-premolars. A Pd! 
slight swelling of the tooth-band is a 
here observed on the lingual side and 

on its labial side, a bud-like growth 

projecting from the tooth-band. The 

tooth-band is here connected with the 

oral epithelium, but before and behind 

this swelling it is free (cf. fig. 7). 


In the stage of 31 mm, this swelling Fie. 6, Talpa europaea. New-born specimen, 


is also to be seen, as has already been 37 ™m. Reconstruction figure showing the 
f upper Pd', Pd? and the germs of and 

mentioned, and it is still more distinct P2. seen from the lingual side. X. trace 
in this early stage of a supernumerary tooth-germ. X 100. 

I do not at present venture any interpretation of the above described sweil- 
ing. However, it highly resembles a rudimentary tooth-germ. 

[ have found the same structure of the tooth-band on both sides and in both 
jaws, not only in this specimen, but in others too, as is seen by the following. 

The above described part of the tooth-band is illustrated by a series of 
transverse consecutive sections (cf. fig. 7), and by the reconstruction figure 

5 
(fig. 6). 
Pa* 

Pd* 


\ 


} 


d c 


Fig. 7. Talpa europaea. New-born specimen, 37 mm. Five transverse sections showing 
traces of a supernumerary tooth-germ, X, between Pd! and Pd?. di tooth-band. * roo, 


NEW-BORN SPECIMEN, BODY-LENGTH 36 1/2 MM. 


Upper and lower jaws. 

This specimen is a little inferior in size as compared with the former, 
probably owing to shrinking. The teeth have, however, attained a somewhat 
higher degree of development. 

All the milk-teeth, except Pd’, are now calcified in both jaws. 
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The germs of the permanent teeth have reached different degrees of 
development. In the upper jaw, C is bell-shaped, J‘ and P* are cup-shaped, 

[*, P*?, P® are represented by large buds. 

In the lower jaw, the permanent dentition has not reached so far in 


rat velopment 


and C are about to become cup-shaped. All the other permanent 
antemolars are still bud-shaped. 

Those tooth-germs which represent the upper and lower first milk-premolars 
re bell-shaped. They have thus attained the same stage as the upper permanent 
canine. The first premolar is very large, larger than the other premolars. As 
compared with the milk-premolars it is retarded in development; compared 
with the permanent premolars, it is in advance. 

The calcification has not, in this stage, commenced in the permanent ante- 
molars nor in the first premolar. 

There are no traces of coalescence to be seen in this stage. On the lingual 


side of Pd' a slight growth of the tooth-band is seen. But this growth must 


not be mistaken for the lingual swelling found in the above described stage of 


37 mm and representing the germ of P'. It corresponds to the growth of the 
tooth-band usually found in connection with the permanent teeth in cor- 
responding stages; it is thus, e.g. present also in the upper C. 

Such structures have been interpreted by LecuHE (1. ¢. p. 151) as possible 


representatives of a post-permanent dentition. 


Between the first and second premolars a slight swelling of the tooth-band 
is observable in the upper as well as in the lower jaw. This differentiation 


iS leSs developed than in the stages of 31 and 37 mm respectively. 


YOUNG SPECIMEN, HEAD-LENGTH 22 MM, BODY-LENGTH 
43 MM. 


Upper and lower jaws. 
None of the milk-teeth has penetrated the gums. 


In the first premolar of both jaws the calcification has commenced. A 


41 


growth of the tooth-band is observed on the lingual side, as is the case in 
the teeth which are in this stage of development as has been pointed ut 
above. As to the permanent teeth, the upper C and P* are in advance of all the 
others, the calcification having proceeded very far especially in the first-named 
tooth. In the other permanent tooth-germs the calcification has not yet 
commenced. 

In this stage, a trace of the swelling of the tooth-band between the first and 


the second premolar is still to be seen in the upper jaw. 
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THE FIRST PREMOLAR IN TALPA EUROPAEA 


In the lower jaw, I could not find anything corresponding, this rudiment 
probably being, in advanced stages, earlier absorbed in the lower than in the 


upper jaw. 


YOUNG SPECIMEN, HEAD-LENGTH 290 MM, BODY-LENGTH 
56 MM. 


Upper and lower jaws. 

Nor in this specimen have the milk-teeth penetrated the gums. 

In most antemolars of the permanent set, the calcification has commenced. 
In the first premolar it has advanced very far. No permanent tooth has 
penetrated the gums. 

In this stage, no distinct trace of a swelling of the toth-band between the 


first and the second premolars was observed. 


With respect to the interpretation of structures and processes such as have 
been described above in connection with the development of the first premolar 
in Talpa europea, different views have been advanced. 

In this paper, I did not intend to enter into any discussions of the conflicting 
opinions. 

{ only wished to establish the following facts: 

The presence of a distinct germ of the permanent P' has been settled. 

l‘urther, it has been stated that the first premolar is formed, not of a single 
germ, but of three: besides the germ of the milk-tooth, a labial growth and a 
lingual one unite with the first-named. 


The lingual down-growth represents the germ of the permanent P? which 


is present as a distinct swelling, not as a mere trace which is suppressed, as 


has been stated by WoopwarRD and SICHER (I. c.). 


The first premolar is represented in the milk- and the permanent dentitions 


by one tooth only. 


Pa’ 


In reality, the first premolar represents a persisting milk-tooth, 

This tooth is not replaced. 

The tooth in question is retarded in its development as compared with the 
other teeth of the milk-dentition. In a foetus measuring 15 mm, there is no 
distinct germ of the first milk-premolar to be seen, but all the other milk- 
teeth are represented, In later stages, however, the development of the tooth- 
germ in question is accelerated, being larger than the following two milk- 


premolars. 


Pd’ 


The full development of this tooth, — 
Pd 


coincides with that of the per- 
manent dentition. 


A. ARNBACK-CHRISTIE-LINDE 


Between the first and second milk-premolars, the present study has revealed 
vestigial traces of a supernumerary tooth-germ. They are to be seen in both 
the upper and lower jaws of the stages measuring 31, 37 and also 43 mm 
respectively. 

To which interpretation these traces might possibly lead us back, must be left 


to future students. 
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ON THE NATURE OF THE SPERM 
PATH IN THE AMPHIBIAN EGG 


GUSTAV S. O. SVENSSON 


(Zootomical Institute, Stockholm) 


KARLIER OBSERVATIONS AND THEORIES. 


SAMBEKE (1870, 1876) was the first to observe in the eggs of some anurans 
and urodeles the pigment streak now generally recognised as representing the 
sperm path in the egg. This discovery aroused much interest and several 
theories were advanced in the course of the following decades as to the origin 
of this trail, As a matter of fact, the pigment trail was discovered before it 
had been demonstrated satisfactorily that the sperm really enters into the egg 
on fertilization. This was strongly suspected to be the case, however, 
LILLIE, 1923), and BAMBEKE thought consequently that the trail was formed 
by pigment granules that had immigrated in some way from the cortex layer 
of the egg in connection with the penetration of the sperm. This theory was 
supported by the fact that the trails were much more pigmented in the upper 
hemisphere of the egg than in the lower one where the cortex pigment was 
said to be absent. 

O, Hertwic (1877) developed BAMBEKeE’s theory further, declaring it quite 
clear that a portion of the cortical pigment layer was drawn out by the sperm 
so that it lost its connection with the cortex and then was transported by the 
sperm into the interior of the egg and in the process pigment was dropped 
along the path of the sperm. Born (1885) probably meant the same when he 
said that the trail was formed from pigment mechanically adhering to the 
sperm kern, but he also suggested that pigment was attractad by the sperm. 
The attraction theory was supported by Born’s (1886) study of eggs of Rana 
arvalis inseminated with sperm from Kana temporaria. This often produces 
very strong polyspermy, and in such cases a great number of sperms may 


penetrate into the egg close together. I'rom such an entrance point an abnorm- 


ally thick and densely pigmented trail projects a short way into the egg and 


then splits up into thinner trails. The entrance point appears on the outer sur- 


face of the egg very densely pigmented, but around it the cortex pigment has 
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been thinned out so as to form a more or less white ring. Born concluded that 
this must mean a very strong attraction of the surrounding pigment caused by 
the many sperms. When normally a single sperm penetrates at a certain point, 
the attraction power is naturally much smaller and no white ring arises. Ac- 
cording to Born’s theory, however, the present attraction power causes the 
point of penetration in eggs with a moderately or faintly pigmented cortex, to 
appear darker than the surrounding surface, as is well known to be the case 


in the eggs of many anurans and urodeles. 


If the attraction theory of Born is right, the attractive force may be expected 
to depend upon the character or condition of the sperm. Born considered this 
to be proved in the following way. He found, like BAMBEKE, that the pigment 
streak is thin in eggs with a thin layer of cortical pigment and vice versa, which 
May be demonstrated by a comparison of the eggs of Rana arvallis, Bufo 

reus, Pelobates fuscus and Rana esculenta, here arranged in a series with 

‘tex pigment and correspondingly decreasing pigment trails. If, 
f Bufo cinereus is fertilized with sperm from Pelobates 
oes not become thicker than in the Pelobates egg and is there- 

- thinner than normal. Thus, according to Born’s opinion, the character of 

must influence, in part, the pigment content of the trail, but he did 
not mean that this is done in such a way that new pigment is formed by an 
ction of the sperm kern as has sometimes been assumed (see SCHLEIP, 1929). 

This explanation was, however, given by Fick (1893) in his study of the 


venomena in the A-xolotl egg. He raised several objections to 


T 
) 
I 

1 


tneory as W ell 
able to find in earlier papers on the subject in question but which 


as to a similar view—which the present writer has 

I‘1cK to be held by most authors—according to which the sperm trail 

j egg cortex. If the sperm could penetrate the 
egg-mémbranes, it was inconceivable that it 

loose pigment layer without tearing away a part of 

further, the sperm trail is often more pigmented than the 

ce the proposed invaginated or detached portion originated, 

‘s seen that the sperm precedes the pigment, which would 

the cortex were pushed in by the sperm, Chiefly on account 

K believed that three factors govern the formation of the 

pigment trail. 1. The entrance of the sperm was thought to take place so 

quickly that a current is set up in fhe direction of the interior of the egg by 

i ich some pigment from the cortex round the entrance point was 

carried in and formed the funnel-shaped basal part of the trail. 2. The sperm 

may exert an attraction on the pigment just as BorN thought. 3. Fick did not 

consider that this attraction was sufficient to explain the richness of the pig- 


the trail but felt obliged to assume that the sperm stimulates the 


protoplasm to produce new pigment along the path of the sperm. The fact 
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that there is hardly any pigment trail when the sperm penetrates into the lower 
part of the egg Fick explained by the assumption that here the protoplasm 
is incapable of producing pigment. Krnc (1901) supported Ficx’s third factor 
by saying that if Hertwic’s view is correct, there should be a large amount 
of pigment around the entering sperm but then the pigment should decrease 
as the sperm penetrates deeper into the egg. According to Fick’s fig. 27, though, 
the sperm-head, very soon after its entrance, has hardly any pigment around 
it. She found the same in the egg of Bufo lentiginosus, where, moreover, the 
male pronucleus, when it is about to fuse with the female pronucleus, often has 


more pigment around it than when first formed from the sperm-head near the 


egg-surface. 
7 


‘he attraction theory meant originally that the pigment granules alone were 
attracted, but an important addition was made, quite unintentionally it seems, 
when Roux (1887, 1903) in passing stated briefly that in the frog the sperm 
trail was formed by an attracting action of the sperm on the pigmented and 
finely granulated yolk. It is very likely that Roux meant not only the fine 
yolk granules but the whole protoplasm, and in such a case Roux’s statement 
may be interpreted to mean that the pigment trail in the amphibian egg is 
formed by a protoplasmic current caused by an attraction of the sperm, but 
Roux never gave any description or other information that might support this 
theory and, as far as I am aware, this has not been done since. This idea must, 
however, have been quite common among embryologists at the beginning of the 
20th century for R. HERtTwIG (1903) said, concerning the attraction theory, 
that it was not yet decided whether the sperm acts as a magnet on the pigment 
granules or releases a current in the pigmented protoplasm. It was, however, 
natural that this latter theory should have been thought of at this time as 
an explanation of the pigment trail, for the theory had recently been advanced 
(among several others) to explain the movements of the pronuclei in the ferti- 
lized eggs of other animals (see ZIEGLER, 1895; ERLANGER, 1897; CONKLIN, 
1899; WILSON, 1901, 1925). 

Interest in the origin of the sperm trail seems to have disappeared almost 
entirely after the period which has been reviewed. The general opinion as 
expressed in modern text-books appears to be that the pigment chiefly immi- 
grates from the cortex due to some action of the sperm, This is identical with 
the original view of BAMBEKE, and the problem formulated by R. HERTW1IG in 


1903 is still unsolved. 
THE MORPHOLOGY OF THE PIGMENT TRAIL IN THE EGG OF 
RANA TEMPORARIA. 


As is well known from earlier investigations the sperm trail consists of 


an external cone-shaped part, the base of which is continuous with the super- 
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ficial pigment of the egg, and a longer, thinner and 
less pigmented part of more uniform thickness ex- 
tending centripetally from the basal cone (fig. 1). In 
many species the basal cone seems to be less promin- 
ent than in Rana temporaria (KING, 1901; Fick, 


1893; Micuaetis, 1897). In the egg of both 


anurans and urodels there arises at the entrance 

point of the sperm a funnel-shaped depression in the 

surface of the egg. This is filled by a plasmatic 

substance, the so called entrance cone, which is not 

Horizontal section 

egg of Rana tem- 

poraria preserved 60 min- ical pigment layer of the egg is continued down the 

utes after insemination, 

showing a fairly simple ; 

pigment trail. Microphoto- trail is thus funnel-shaped during the period immed- 

graph. (25 X 1.) (All pic- 
tures in this paper 

present sections from eggs later on the funnel disappears and, in the Triton 

of Rana temporaria. The ) - 

(MicHAELIs, 1897), the cone becomes a thin 

ates the time after in- lamina of protoplasm on the surface of the egg. In 

ning the egg 


pigmented at all or very little pigmented. The cort- 


sides of the funnel. The basal part of the sperm 


iately subsequent to the entrance of the sperm, but 


was preserved at a water the Axolotl egg, however, the surrounding pigment 


nperature of approxim- and yolk granules are said (JENKINSON, 1905) 

to invade the entrance cone, which thus should be a 
unsolved problems would seem to include 


entrance cone and of the entrance funnel in the amphibian 
1893; MICHAELIS, 1897; KING, 1901; JENKINSON, 1905; 
“ARWOOD, 1939). Some consider the entrance cone to be a part 
from which the pigment and the yolk granules have been 


ate expelled from the egg at the same time 


‘imens of eggs of Rana temporaria do not seem to be suitable for in- 
the problems mentioned for although several hundreds of eggs 
between 15 minutes after insemination and the beginning of 
been examined on sections, only a very faint and 

ion has been found at the f the sperm trail, and no entrance cone 


‘ither there is no entrance cone in this egg or it becomes 


‘ing the preparations for sectioning. The entrance cone may be 


ot buto lentiginosus (KING, TOO] ). 


The pigment trail often shows the earlier known simple construction (fig. 1). 
‘ery often, however, the conditions differ remarkably and frequently in such 
iat besides the trail earlier described and which may be called the prin- 
a varying number of additional pigment streaks run from the cortex 


layer towards the interior of the egg around the principal trail (fig. 2). These 


side-trails may be slightly curved but as a rule they are straight and run 
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b 
Fig 
aj 


> 


2 a, b. Horizontal sections; a 69 minutes, b 143 minutes; 


showing the varying 
ypearance of composite principal trails and side-trails. 


Microphotograph. (100 X 1.) 
parallel to the principal trail. They have tapering inner ends and seem to be 
arranged quite irregularly, sometimes several streaks lying close together and 
sometimes single streaks separated by distinct intervals. As 
trails nearest the principal trail are longest while the others diminish in 
length gradually the further they are from the principal trail. The lon 


a rule the side- 


gest ones 
very seldom if ever attain the length of the principal trail when this has grown to 


the place where the pronuclei meet. If they do so, it is difficult to decide whether 


they represent real side-trails or whether they should be considered as parts of 


the principal trail, because in many eggs it is quite evident that the principal 
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trail consists of several thinner, more or less distinct pigment streaks separated 
by less pigmented cytoplasm or by elongated vacuomes (fig. 2 a. See page 273). 
Principal trails so composed may occur whether side-trails are present or not. 
The furthest side-trails often appear only as very faint pigment spines pro- 
jecting from the cortical pigment layer. It is a very characteristic feature that 
such short side-trails, wherever situated, are directed—not radially or parallel 
to the principal trail—but towards the basal region of the latter. More devel- 
oped side-trails are also very often seen to possess a similarly curved base 
] 


141 
altnoug 


1 the rest of the streak clearly runs roughly parallel to the principal 


‘his seems to indicate that just as the side-trails begin to appear in, or 


iately inside, the cortical pigment layer of the egg they are subjected to 


SS 


‘tion of some force which deflects them in this way. Since the side-trails 


become parallel to the principal trail, it is clear that the sup 


rule 
‘e acts only when the side-trail starts near the surface of the ego 
disappears, or changes its direction towards the interior of the egg 

theory must be correct 1f 1t is a single rorce which governs tne dire 

Sometimes the side-trails occupy a considerable area around 
trail, which with its strong pigmentation always seems to form 
is in the area, but in other eggs only a few slight side-trails may 


the base of the principal trail. The rule is that the cytoplasm 
or at least their bases, is more pigmented than the 
infrequently sections also show that a simple or 


composite principal trail may be surrounded by a cone-shaped, homogeneously 


pigmented area of ing size (fig. 3).—In well preserved eggs the above 


nentioned structures belonging to the sperm trail show a fine striation in the 
This is clearly caused by the rays of the sperm aster. In consequence 
the fine striation runs roughly parallel to the principal trail—if this 


the striae cross the side-trails more or less obliquel) 


‘e from the principal trail. 
are compared with the simple pigment trail according 
the question naturally arises as to whether they may not 
al condition in the egg. At first I strongly suspected 
case. Considering especially the side-trails, which may be 
the most striking difference and that for which it is most difficult 


an explanation, it 1s quite clear that they are not caused by polysperm), 


be suspected. The principal ¢rail alone has a sperm kern and a sperm 
at its inner end. In actual fact polyspermy has never been found at all 
lispermy only in four out of about 2,000 sectioned eggs obtained partly 
by natural and partly by artificial insemination from about 50 females. This 
must be taken as meaning that the eggs have not been overripe to any high 


degree, which condition is known to cause a tendency for the anuran egg to 
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Fig. 2. Horizontal section of an egg where the sperm trail had such a course that a 

cross-section, or very oblique section, of the trail was produced. In the somewhat homc 

geneous accumulation of pigment round the principal trail the vacuomes appear as 

rounded not elongated spaces owing to the direction of the trail. Only small traces of 
side-trails are visible. Microphotograph. (160 X 1.) 


be polyspermic (O. HEertwic, 1892; WirtscHi, 1922). This is not without 


importance also in view of the statement of Roux (1888, 1903) to the effect 
that the mobility of the pigment is greater in “old” or overripe eggs, which 
fact—if true—might account for the side-trails apart from polyspermy. One 
thing tending to discredit such an explanation is the fact that side-trails occur 
as often in eggs laid spontaneously in the natural spawning places and in 
eggs from females collected on the first day in the spring on which amplexus 
was noticed in their natural haunts and which were artificially inseminated on 
the same day, as in eggs from females which had been stored at between 

6 and + 8° C for 10 days. A further argument against the view that the 
side-trails represent some abnormal conditions is provided by the fact that 
they are so very common. A careful investigation of my material has revealed 
that small vestiges at least are present in nearly every egg. Thus I am con- 
vinced that the side-trails and the other structures mentioned above are quite 
normal phenomena in the sperm path of the egg of Rana tempororia, although 


they vary considerably in frequency of occurence, size, and shape. Corres- 


ponding structures have been seen also in eggs from Rana arvalis, Pelobates 


fuscus, Xenopus laevis, Bufo bufo and, as vestigial traces at least, in some 


eggs from Amblystoma mexicanum. 
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As has been said above, it is sometimes very difficult to determine where 
the boundary is to be drawn between the constituents of a composite principal 
trail and side-trails. A composite principal trail may conveniently be explaned 
as a simple principal trail with some close-lying side-trails. This is due to the 
fact that often no morphological differences at all can be seen between the 
pigment streaks lying more or less close to the path probably taken by the 
sperm kern. Further, there is nothing in the development of the less pigmented, 
shorter, and more distant side-trails to indicate that these characters mean 
more than a difference of degree. The considerable variation between the 
simple principal trail of different eggs, even if the trails are situated at about 
the same latitude, points in the same direction. It follows that the terms simple 
and composite principal trail and side-trail are used here merely for the purpose 
of description and not as names for really different morphological structures. 
On the contrary, everything during my study of the pigment trails goes to 
show that they must all be homologous results of the same process or group 
of processes—started in some way by the entrance of the sperm—and the 
condition of the egg. 

The foregoing description of the pigment structures of the sperm trail is 
based chiefly on the characteristics displayed by eggs preserved in the interval 
between 60 minutes after insemination and the beginning of the first cleavage 
furrow about 180 minutes after insemination at a temperature of approximately 
18° C, An extensive series of measurements, which I do not find necessary to 
reproduce here in detail, shows that between 60 and 70 minutes after insemina- 
tion the sperm kern has arrived at the place where the pronuclei meet. Some 
eggs seem to indicate that a small movement of the sperm kern, or of the 
joined nuclei, may take place afterwards, but this is of no importance in this 
connection. A study of about 300 eggs preserved during the said period shows 
also clearly that between 60 and 70 minutes after insemination the principal 
trail has attained its definitive size and richness of pigment, or very nearly 


so. Owing to the great variation of the side-trails, it is of course difficult to. 


determine whether the sperm trail is at this stage fully formed and that in 


this respect no side-trails continue to arise or grow longer, but eggs preserved 
between 60 and 70 minutes after insemination show, as often as eggs 120 
minutes older, maximum development of the side-trails (compare the conditions 
and ages of the eggs depicted in fig. 2a and b). In conjunction with the condi- 
tions observed as to the principal trail, this may be concluded to mean that 
the pigment structures do not increase perceptibly after the sperm kern has 


finished its movement in the egg. 
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Fig. 4. Vertical, unstained section running approximately through the axis of the egg 

showing the general distribution of pigment and yolk regions of the uterine egg, bsy 

brown side-yolk, cby central brown yolk, /wy lower white yolk, pc pigment crust, uwy 
upper white yolk. Michrophotograph, slightly retouched. (45 X 1.) 


THE GENERAL DISTRIBUTION OF SOME COMPONENTS OF 
THE EGG AFTER THE FIRST MATURATION DIVISION. 


In amphibians, as is well-known, the ovocyte kern is in the anaphase of the 
second maturation division when the sperm enters into the egg and the sperm 
trail begins to arise. Before this process is described it seems practical to note 
some facts as to the distribution at this stage of the most prominent structures 
which take part in the formation of the trail. 

Pigment.—The superficial pigment layer in the ripe egg of Rana tempo- 
raria varies considerably. As a rule, however, the pigment granules are so 
densely crowded that the layer forms a compact crust which extends from the 
upper pole to about 45° below the equator, where the layer becomes thinner 


and the granules more scattered (fig. 4). The layer is thickest in an horizontal 


band round the egg between about 20° and 60° from the animal pole. Thus, 
it becomes thinner also towards the animal pole, where the maturation spot 
represents the area in which the pigment layer is thinnest. As is well known 
the sperm usually enters the egg in the animal half of the egg of Rana 
temporaria, and, according to my experience, the region of the horizontal band 
seems to be prefered by the sperm. Irregular excrescences project often from 


271 
9 


GUSTAV S. O. SVENSSON 


the compact surface layer into the egg. In some eggs such outgrowths may 
continue as more or less irregular streaks deep into the egg. They do not 
disappear immediately after fertilization (cf. WEIGMANN, 1927; KLING 


, 1930), 
yut the side-trails are easily distinguished from these original irregularities by 
their shape and their situation round the principal trail. The principal features 
in the distribution of the more scattered pigment granules inside the cortical 


layer are well known (BAMBEKE, 1876; O. Hertwic, 1877; Born, 1885; 


KOUX, 1857) I have, however, never seen in the ripe uterine egg of Rana 


g 
temporaria the pigment structure known as “figure claviforme”’. It was de- 


scribed by BAMBEKE with reference to eggs of Bufo bufo and Pelobates fuscus 


and by O. Hertwic and more recently by KLinG (1936) with reference to 
unfertilized eggs of Kana temporaria as a very prominent pigment trail 
extending from the central parts of the egg to the upper pole and it has 
been said to represent the path taken by the great ovocyte kern (the “germinal 
vesicle”) before the first maturation division. I have looked for this trail also 
in stages where the ovocyte kern has reached the animal pole and just after 
its disintegration but have never been able to see it. I believe, however, that 
the “central brown yolk” (Roux, 1887) partly corresponds to the “figure 
”. This region is characterized in my material by moderately large 
ind very closely packed yolk granules and a fair amount of pigment granules 
ind occupies the central area of the egg, its rounded lower part projecting 
bowl formed by the coarse-grained and poorly pigmented 
Especially if the egg is cut in half or if very thick sections 

f the egg looks very much like the lower expanded 

The central brown yolk in the Rana tem- 

however, is much less pigmented than “the brown side-yolk’, 

fills the egg above the peripheric parts of the “lower white yolk’. In 
fact the brown side-yolk always appears in my material as the most 
pigmented region in the egg inside the cortical layer, and its pig- 

ion grows denser the nearer it approaches that part of the surface of 

g which is adjacent to the band, mentioned above, where the cortical 

is thickest. In many eggs, however, a thin, less pigmented layer is visible 

is part of the compact cortical pigment layer and the brown side- 

3). This layer may be called the subcortical light layer. Proceeding 

the central brown yolk towards the animal pole in the uterine egg, 

the pigmentation often does not change until about half-way from the animal 
where it becomes still more scattered in the region of the “upper white 

It is a very characteristic feature that pigment from the brown side- 
always projects as a more or less prominent horizontal shelf towards the 

axis just in the transition region between the central brown yolk and the 
upper white yolk. In many eggs a bridge of pigment is formed in the said 


region. Later on this bridge becomes broader and the region of the upper white 
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yolk diminishes and also becomes irregular (in connection with the appearance 
of the grey crescent). Evidently a process is going on as well in the uterine 
egg as in the fertilized egg for some time after fertilization whereby pig- 


ment migrates into—or perhaps also arises in—the area previously occupied 


by the large pigmentless ovocyte kern before its dissolution. Thus, in my 


egg specimens there is not the slightest trace of any pigment trail or pigment 
accumulation of any kind having been formed in connection with the movement 
of the ovocyte kern to the surface of the egg and which pigment trail might 
be confused with and mistaken for side-trails in the sperm path. A more or 
less distinct pigment trail generally arises when the egg kern returns into the 
egg after the second maturation division (page 293), but its situation, com- 
bined with the fact that at this stage the sperm trail is generally formed, 
prevent confusion. 

Yolk granules and general cytoplasm.—It is well-known that, roughly speak- 
ing, the animal region of this egg contains the smallest yolk granules and the 
greatest amount of cytoplasm, and that the yolk granules become bigger and 
the cytoplasm more scanty towards the negative pole, but sections stained for 
instance in brazilin, picro-nigrosin, picro-fuchsin S (Hansen), or safranin- 
gentian violet-orange G to some extent correct this general view. Small yolk 
granules are really scattered throughout the whole egg and are especially 
abundant in the most superficial cytoplasm all round the egg, thus also in the 
vegetative hemisphere. In the animal region the small and somewhat closely 
packed yolk granules just below the surface form a more or less distinct layer. Its 
thickness evidently varies quite considerably—at least between 20 and 70 u 
in different eggs. It seems to be thickest in eggs with a prominent light sub- 
cortical layer, which entirely belongs to the finely granulated layer, but below 
this the yolk granules are usually a little larger. In other eggs, however, no 
difference in pigmentation seems to mark the transition. In the region of the 
equator, or often somewhat lower, the layer is thinned out to continue as the 
superficial layer of small yolk granules of the vegetative region. The animal 
superficial yolk-layer, however, does not consist exclusively of small granules. 
[f staining with safranin-gentian violet-orange G is carried out the yolk granules 
are dyed all shades between dark violet and yellow according as their size 
decreases, and if the differentiation in oil of cloves is carefully watched through 
the microscope, it is quite clear that fairly large yolk granules are scattered 
among the small ones in the superficial layer. In the inner region of the upper 
white yolk, on the contrary, such large yolk granules are not present at all 
or at any rate are much more sparse. As to the rest, I can confirm the results 
arrived at by Roux (1887, 1888). 

Vacuomes.—Vacuomes are present in the egg of Rana temporaria at 
least until the cleavage has begun as pigmentfree, spherical or, perhaps more 


often, slightly oval plasmatic islands with a normally very pronounced peri- 
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pherical distribution (fig. 
5). Thus, the vacuomes 
are situated in and just 
below the cortical pigment 
layer and they are there- 
fore seen in well fixed 
material, even if the sec- 
tions are left unstained, 
as well defined, clear, re- 
fracting spaces. In_ the 


Fig. 5. Horizontal section about 50° from the animal animal half, at least, the 
pole showing the superficial distribution of the vacuomes. 


‘ee . vacuomes are often very 
28 minutes. Microphotograph. (450 X 1.) ‘ 


clearly so arranged that 
those in a deeper layer alternate with those nearest to the surface. A_pe- 
netrating sperm will therefore pass through or very close to one or more 
vacuomes. Vacuomes are also present in the surface layer of the vegetative 
half of the egg but they are much more scattered here than in the animal 
half. In rare cases the vacuomes may also occur deeper beneath the surface. 


[f fixatives are used which cause the egg to shrink (e.g. formol), the vacu- 


omes usually become more or less edged and flattened parallel to the surface. 


The normal oval vacuome may be as much as 16 X II uw in its greatest dia- 
meter but generally it is considerably smaller. In some eggs preserved at 
different stages after fertilization vacuomes seem to be lacking. This is cer- 
tainly partly due to unsatisfactory fixation, (It is a very peculiar fact that the 
results may vary a good deal among eggs fixed in the same way.) In other 
cases the staining may help to conceal the vacuomes, but in still others it does 
not seem unlikely that the vacuomes really may be lacking. They always dis- 
appear or change their character during the cleavage period, and it may be 
that this process begins earlier in some eggs than in others. According to ear- 
lier observations on Rana tigrina and FR. cyanophlyctis (NATH, 1931) and 
Rana temporaria and Bufo bufo (JAGERSTEN, 1936) the vacuomes of the 
ripening ovarial ovocyte contain mostly water, so that they appear as nearly 
empty spaces in fixed material. These spaces are said to be practically un- 
stainable. In younger stages the vacuomes of the living ovocyte stain very well 
in neutral red, even better than the general cytoplasm (JAGERSTEN). As re- 
gards the staining of the vacuomes in these stages, I admit that the results 
sometimes give the impression of being variable. Formol (4—10 %), Bouin’s 
fluid, bichromate mixtures according to SMITH (1912), ROMEIS (1928, § 177) 
and GOLDSCHMIDT (1929) were used as fixatives. If 6—10 w thick sections 
are stained in a cytoplasmic stain such as Orange G, the vacuomes never appear 
as separate structures even if they are clearly seen in other eggs from the 


same female, because they stain just as deep as the general cytoplasm. Stained 
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in picro-fuchsin S, however, the vacuomes generally become deeper red than 
the cytoplasm, and if cresyl violet, gentian violet, methyl green-pyronin, saf- 
ranin and aceto-carmine (Belling) are used, as a rule a very distinct and 
prominent staining of the vacuomes takes place that is nearly as deep as that 


of the nuclear sap in the pronuclei when the latter have been formed, while 


the general cytoplasm is left unstained. The results vary most after safranin 


and aceto-carmin: the vacuomes may be quite free from stain, but it also 
happens that in the same egg some of the vacuomes take the stain while others 
do not. This seems to indicate that there are differences in the vacuomes of 
the same egg. Earlier investigations and also my own observations might be 
concluded as indicating that the process responsible for the disappearance of 
the vacuomes takes place at a different rate in different eggs. However, the 
uterine eggs seem always to contain a great quantity of vacuomes. The known 
facts certainly show that there are still some questions unsolved regarding the 
vacuomes. As concerns the problem discussed in this paper, however, the above 


mentioned results will be sufficient. 


THE DEVELOPMENT OF THE PIGMENT TRAIL. 

The study of the internal processes in the amphibian egg from the 
morphological point of view is rendered very difficult for these processes 
cannot be followed in one and the same egg. As to the sperm trail, the dif- 
ficulty is especially troublesome because of the great variability of this struc- 
ture as described above. It follows that it is more or less impossible to obtain 
a detailed and strictly chronologically arranged view of the steps of the pro- 
cesses in question. 

It has long been held that it takes nearly an hour at 18° C for the sperm to 
penetrate the surrounding membranes before it can enter into the egg proper 
(O. HEertTwic, 1877; Born, 1885; Roux, 1887; but in 1888 30 minutes were 
mentioned, 1903; BRACHET, 1906, 1910, 1927; KONOPACKA, 1908; HERLANT, 
1911; McCLENDON, 1915). It is now established, however, that the sperm 
enters the egg much earlier, in the case of Rana temporaria 15—20 minutes 
after insemination, and some observations indicate that the sperm may begin 
to penetrate into the surface layer still earlier (NEWPORT, 1853; KUPFFER, 
1882; KiInG, 1901; BATAILLON, 1906; DALcQ, 1926, 1931; Voss, 1926; 
HAMMERLING, 1927; PASTEELS, 1932a, b; ANCEL and VINTEMBERGER, 1933, 
1936, 193G, 1941). I can confirm this later opinion. 

The very first beginning of the development of the sperm trail in the egg 
of Rana temporaria appears to be very difficult to observe. It is significant 
that neither the penetration of the sperm nor the earliest development there- 
after have been described in detail for this species although it has been described 
in the case of several other amphibians. The difficulty 1s due to the fact that 
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it is almost impossible to find, in these early stages, the point of entrance of 
the sperm in the sections, and if hematoxylin is employed in order to make 
out the sperm head, the yolk plates also become so deeply stained that the 
pigment granules are scarcely distinguishable. Owing to these circumstances 
[ have not as yet been able to study the first stages of the trail formation 
satisfactorily. The observations that I have made, however, suggest that the 
process is very similar to that described by KinG (1901) in the case of the 
egg of Bufo lentiginosus. From the slight penetration funnel the cortical pig- 
ment projects as an ill-defined spine around the sperm into the less pigmented 
subcortical cytoplasm. The spine is bigger than the funnel but not so densely 
pigmented as the cortical layer. This seem to indicate that in addition to a 
simple invagination of the cortical layer—corresponding to the funnel—an 
immigration of pigment granules also takes part in the formation of the first 
pigment spine. The conditions are much easier to observe as soon as the first 
rudiment of the centrosphere has appeared, by means of which the penetration 
point can immediately be localized in the sections and more suitable staining 
can be used. The centrosphere begins to appear 20 minutes after insemination 
as an almost spherical, clear, and nearly homogeneous, cytoplasmic structure 
measuring when first seen between 5 and 8 wu in diameter and situated with its 


centre between 60 and 70 uw from the surface of the egg (fig. 6). It is sur- 


rounded by a layer about 10 w thick which is more deeply pigmented than the 


general subcortical cytoplasm in which it lies but much less pigmented than 
the cortical pigment layer. As far as my material shows, the very first rays 
of the sperm aster make their appearance simultaneously with the centro- 
sphere and its pigmented layer, giving to the latter the appearance of a corona 
when seen in the sections. The rays are equal in length in all directions. The 
most careful examinations seem to show that they do not extend as far as the 
outermost surface of the egg in this early stage (cf. below). From the 
cortical pigment layer one or more deeply pigmented spines extend through the 
corona and very often project their tapering inner ends into the centrosphere, 
thus causing a small irregularity in its spherical shape. If there are several 
spines developed, one of them is stronger than the others and it may be con- 
sidered to correspond to the single spine in other eggs and to the spine observed 
before the centrosphere has begun to arise (fig. 7). Thus it may be taken to 
represent the path of the sperm. The trail at the present stage always con- 
tains some vacuomes, which have been stretched out into elongated or, especi- 
ally in the vicinity of the middle line of the trail, wedge-shaped structures. If 
only a single pigment-spine is present, such vacuomes may lie round it. It is 
a very characteristic feature that, if several spines are present, they originate 
basally from different densely pigmented spots in the cortical crust and that 
they are separated by the stretched vacuomes. As stated above, the top of the 


trail lies very close to the centre of the aster, and the rays and the said com- 
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Fig. 6. Horizontal section showing an early stage of the sperm aster. The sperm has 
obviously entered the egg obliquely to the egg surface and some very elongated pigment 
spines and vacuomes reaching the centrosphere indicate the direction of penetration. The 
small entrance funnel is visible at the base of the spine. 23 minutes. Microphotograph. 
(450 X I.) 
ponents of the trail seem on the whole to run parallel to each other. It must 
be remembered, however, that the components of the trail are much coarser 
structures than the rays. One and the same vacuome may extend from the 
cortical layer into the corona, and one or more vacuomes do in all stages of 
development of the trail continue directly into the substance of the centro- 
sphere. This is easily established because of the very striking feature, observed 
in every stage and every egg studied, that whatever method may be used 
for staining the vacuomes the centrosphere always becomes stained in the same 


way as the vacuomes. These conditions seem to indicate that the basic substance 


of the centrosphere is of the same composition as the vacuomes and they 


suggest that the basic substance of the centrosphere arises from vacuomes 
although I see no possibility at present of proving it. The pigment accu- 
mulated in the corona, on the contrary, seems not to have been brought in 
from the egg surface, but is more probably expelled from its original place 
in the subcortical cytoplasm where the centrosphere arises. 

In eggs fixed 25 minutes after insemination and later the sperm aster has 
reached the surface layer of the egg. Of course, at first only those rays 
extend as far as the surface that run roughly at right angles to it, but as the 
aster grows, its contact area with the surface increases rapidly during the 
ensuing minutes, It has not been possible to establish whether the rays 
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Fig. 7. Horizontal section. The aster has reached the surfasce of the egg. One principal and 
several thinner pigment spines are visible. The elongated vacuomes between them appear 
in the microphotograph only as lighter streaks, not clear spaces, because their elongation 
has made them thinner than the section. 28 minutes. (450 X 1.) 


really reach the exterior surface layer (the surface film, or pellicle) of the 
egg, but they certainly attain a layer 3 u« below the surface. Simultaneously with 
the growth of the aster the centrosphere at first seems to increase a little, and 
the whole composite structure, including the sperm head, continues to advance 
towards the interior of the egg. The sperm head has become transformed into 
the male pronucleus between 32 and 35 minutes after insemination and seems 
as a rule to lie in the trail pigment nearest to the centrosphere or actually in 
the centrosphere at the top of the trail pigment. During the growth of the 
aster and its movement inwards, the rays that reach the cortical pigment layer 
are shorter than the other rays, and those rays that run at right angles 
to the surface are the shortest. This remains the case until between 60 and 70 
minutes after insemination when the centrosphere together with the male 
kern has reached the vicinity of the axis of the egg in the region of the bridge 
of pigment formed when the brown side-yolk grows in across the egg-axis 
below the upper white yolk. If, however, the fine striation marking the course 
of such astral rays that continue as far as the egg surface, are carefully 
examined it is invariably obvious that they are deflected near the surface so 
as to run parallel to it and centripetal from the centre of the base of the 
pigment trail. This is best seen in sections prepared from eggs preserved in 


fixatives which bleach the pigment a little, (such as bichromate and chromic 
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Fig. 8. Horizontal section showing the kidney-shaped stage in the transformation of the 
centrosphere. Note pigment streaks, small spines and vacuomes. Microphotograph. 25 
minutes. (350 X 1.) 
acid mixtures). The pigmented layer around the centrosphere seems to vary 
rather: that part of it facing the trail cannot usually be distinguished because 
of the strong development of the trail pigment, and its other parts seem 
sometimes to form a rather prominent covering of the centrosphere but in 
other eggs cannot be traced. The centrosphere changes its appearance con- 
siderably very early in the period in question. As early as 28 or 30 minutes 
after insemination pigment granules begin to invade the part of the centro- 
sphere facing the trail, so that the centrosphere becomes kidney-shaped (figs. 
7, 8). The invading pigment often quite clearly represents the inner ends of 
such pigment streaks as were sometimes seen to constitute the trail in the 
earlier period. Later the centrosphere becomes more and more flattened but 
in such a way that it becomes transformed into an elongated rod which lies 


horizontally and as a rule more or less at right angles to the long axis of the 


trail. This indicates that the transformation of the centrosphere is much more 


complicated than might at first be considered, when the flattening seems to 
be caused by a simple pressure from the growing trail. If this were the case, 
the result would be a circular plate and not a rod-like structure. The trans- 
formation of the centrosphere so far described—its later history will not be 
described in this paper—is often complete 40 minutes after insemination. The 
centrosphere has now moved about 150—200 mw from the entrance point of 
the sperm. The transformation of the centrosphere is followed by correspond- 
ing changes in the aster. The rays now radiate from an elongated instead of a 


spherical centre. This means that a very great number of rays run parallel, 


17 


279 
et he 
“ . 
* 


GUSTAV O. SVENSSON 


or nearly so, towards the sur- 
face of the egg just in the 
region where the pigment 
trail arises. 

In the formation of the 
pigment trail in these stages 
there are some regularly oc- 
curing features irrespective of 
how much the details may 
vary. In the case of eggs 
where the development pro- 
cess clearly includes the for- 

Horizontal section showing basal and peri- mation of a trail of the clas- 
pherical parts of a trail rudiment of the classical type. _ ; ; 
Note some diverging streaks in the basal cone and ical type, the trail, or spine, 


the direction of the peripherical spines. 49 minutes 


of the earlier stage seems to 
Microphotograph. (150 X 1.) ; 


grow chiefly at its inner ta- 
pering end, so that a long inner part of fairly uniform thickness is formed. 


In this a few deeper pigmented streaks running parallel with the main 


direction of the trail may or may not be descernible, but some very 


elongated vacuomes are always to be seen, if the fixation is passably good, 
one or more of them reaching the top of the trail where they are con- 
nected with the centrosphere substance. The basal cone of the trail seems chiefly 
to increase in width. Some pigment streaks may be traceable in it as earlier, 
and elongated or very stretched vacuomes are always to be seen (cf. fig. 11). 
Both these components converge mostly towards the top of the cone, i.e. the 
base of the inner thin part of the trail, as in earlier stages. This does not alter 
when the astral rays tend more and more to run parallel in the region of the 
growing trail in connection with the transformation of the centrosphere as 
described above. The result is that the components of the trail base are cros- 
sed more or less obliquely by the rays. It is, however, quite wrong to conclude 
from this that the growth of the trail takes place in the top of the first formed 
spine-shaped rudiment and that this spine remains chiefly unaltered as the 
base of the trail. It is quite obvious that the number of vacuomes increases in 
the basal part as the latter grows. The vacuomes are most elongated in the 
central parts and become more and more so in older stages, but peripherically, 
where new vacuomes seem to be added, the stretched shape is always less 
prominent, They show here a characteristic curve, or at least take an oblique 
direction, corresponding to the outline of the base as it leaves the cortical pig- 
ment layer. Even at some distance from the base of the trail the vacuomes 
often begin to acquire the same elongated shape and to be directed just towards 
the basal part of the trail (see fig. 8). This is often combined with the pre- 


sence of very short pigment spines (about 3—5 m) projecting in the same 
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direction from the cortical pigment (fig. 9). Between approximately 30 and 40 
minutes after insemination a thinning out of the cortical pigment round the 
trail base is often quite obvious. 

Bearing in mind the facts mentioned hitherto concerning the development 
of the trail, it is important that nothing should indicate that new vacuomes 
arise in the trail during its development. The vacuomes in the trail are 


not smaller than in other parts of the egg, rather to the contrary (see 


fig. 11). Everything observed indicates that the vacuomes are brought into 


the trail from their original superficial place and that they move inwards 
simultaneously with the pigment granules. This seems to suggest that it is 
the same force that causes the pigment and the vacuomes to move. This is most 
likely a current in the protoplasm, taking place in the cortical layers, parallel 
to the surface and converging from all sides towards the base of the trail, 
where it curves inwards in the direction of the trail, as the vacuomes and the 
spines seem clearly to indicate. 

The foregoing description was intended to give some details concerning the 
development of a very thin sperm trail where no side-trails, or at most only 
traces of them, are present, i.e. a trail of the classical type. Most of the eggs 
in my material, however, show much more abundant pigment structures during 
the development of the sperm trail, and they certainly represent stages of 
development that give rise to composite principal trails and side-trails. A 
study of these eggs gives a much more complete idea of the origin of the 
trail. Of course, the classical type and the extreme broad type are connected 
by many intermediate types. 

The earliest stages of development are certainly very much the same, but 
when the centrosphere becomes transformed, that part of the trail which is 
destined to form the principal trail becomes considerably enlarged in width. 
In many eggs the top of the trail rudiment broadens just as much as the 
centrosphere becomes elongated (fig. 8, 10). Such a trail measuring 240 u long 
may be 120 w in width at its inner end, while in a trail of the classical type 
of the same length the top measures only 20 uw. Thus, the principal part of 
the trail rapidly loses its spine-like shape when seen in horizontal sections 
(fig. 10), but, as far as has been observed hitherto, it always retains its 
original spine-shape if vertical sections are studied, and this does not change 
when the trail grows further inward, thus forming a band-shaped inner part 
(fig. 11). In such broad trails a great number of pigment streaks, constituents 
of a principal trail, are nearly always present from the beginning. The more 
the trail widens at its top, the more these streaks seem to abandon their origi- 
nal convergent direction. In such eggs there is consequently not the slightest 
sign to suggest that the first formed pigment trail remains unaltered as might 
be concluded if only the classical type were studied. According to horizontal 
sections the pigment streaks generally appear to adopt a parallel course runn- 
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Fig. 10. Horizontal section from a characteristic stage of the development of a broad 
trail. Note many streaks in the trail rudiment partly diverging in the basal cone. Small 
pigment-spines and slightly stretched vacuomes which are directed obliquely towards the 
basal part of the trail are present both near the centre of the base and in its most peri- 
pherical parts. 50 minutes. Microphotograph. (210 X 1.) 
ing towards the centrosphere, but there are many important exceptions. Often 
very prominent streaks, originating from the vicinity of the entrance point of 
the sperm, diverge inward; the most peripherical ones disappear along the 
sides of the principal trail, but the others deflect and run as parallel or even 
convergent constituents of the principal trail as its growth proceeds (fig. 10; 
cf. also fig 9). In one peculiar, perhaps rather rare, type the main substance 
of the principal trail is fairly homogeneously pigmented and contains rather 
broad, irregularly curving and somewhat diffusely outlined streaks which arise 
simultaneously with the growth of the trail. These streaks especially, but also 
every crooked streak in the principal trail, are really very astonishing because 
they do not coincide with the course of the sperm kern in the horizontal plane 
which is mostly straight and radial, as is clearly demonstrated by the direction 
of the central axis of the trail. It should be noted that this statement refers 
to the stages before the first cleavage furrow has begun to arise, for—without 
entering into any details—this process very often exerts a very strong in- 
fluence on the direction of the trail in the horizontal plane. In the vertical 


lane, however, the conditions are very different (fig. 11). In such sections 


I 
the trail appears as a broad based spine, gradually tapering into the thin band- 


like inner part already mentioned. In general, the first part of the trail has 


a radial course, but the inner part soon inclines towards the meeting place of 
the pronuclei, and this inner part sometimes shows a tortuous course in the 
vertical plane as was pointed out by SCHULTZE (1899) and ANCEL and VIN- 
TEMBERGER (1932). Returning to the pigment streaks arising in the principal 


trail, their bases proceeding from the cortical layer show the characteristic 
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bend suggesting a current sweeping 
along and very near to the surface to- 
wards what seems to have been the 
entrance point of the sperm and then 
turning towards the interior of the 
egg and following the trail, The va- 
cuomes are most elongated in the 
centre of the trail in all stages and 
their direction coincides, roughly 
speaking, with that of the pigment 


streaks. Sometimes stretched vacu- Fig. 11. Vertical section showing a fully 
formed sperm trail cut longitudinally. The 
base of the trail of the female nucleus pro- 
nel leading from near the surface of jects from the animal plateau. 115 minutes. 
Microphotograph. (70 X 1.) 


omes seem to form a continues chan- 


the egg to the centrosphere. 

The development of side-trails begins very early in the eggs of this type. 
About 25—30 minutes after insemination, when astral rays reach the egg sur- 
face over an area the diameter of which is not much greater than the long 
axis of the centrosphere at the same stage, small spines and slightly elongated 
vacuomes generally develop directed towards the base of the trail as in much 
later stages in the development of the classical trail (fig. 8). The first rudi- 
ments lie near the trail base and many of them certainly become incorporated 
into the principal trail as it increases in width, but the formation of spines 
and the synchronous elongation of vacuomes evidently spread very quickly. As 
this happens peripherically, certain older spines here and there near the prin- 
cipal trail begin to increase, whereby other spines and the vacuomes lying be- 
tween become enclosed. Simultaneously the structure so formed grows in 
length and a side-trail is formed. Sometimes thinner streaks may be observed 
in the side-trail, and its vacuomes often become very elongated. Moreover, 
the pigment-poor interspaces separating distant side-trails from more central 
ones in a composite trail very often lack vacuomes at least centripetally, 
although the vacuomes seem usually to occur in an area that is a little larger 
than that occupied by the pigment of a trail (fig. 3). Really, the distribution 
of the vacuomes coincides with the extension of the yolk granules, that im- 
migrate simultaneously with the pigment and the vacuomes, as will be de- 
scribed later on. All this renders the resemblance of side-trails to the principal 
trail very prominent. 


As has been said earlier on, the side-trails run roughly parallel to the prin- 


cipal trail and are thus crossed more or less obliquely by the astral rays. It 


was first thought that the development of the side-trails took place simul- 
taneously with the growth of the area in which the astral rays reach the cor- 
tical layer, because in many eggs the spines seem to arise just where the rays 


reach the cortical pigment. In trails of the classical type, however, spines are 
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usually found only nearest to 
the base of the principal trail 
although the rays extend much 
more widely. In the broad type 
on the contrary both small pig- 
ment spines and slightly elong- 
ated vacuomes not infrequently 
appear some distance outside the 
region of the aster. As a matter 
of fact, in some eggs fixed be- 
tween 30 and 40 minutes after 
insemination, several side-trails 


Fig. 12. Horizontal section showing to the left as long as or even longer than 
the principal trail in its full length. The per- 
iphery of the aster has been marked. Side-trails 
are present both inside and outside the region of tain to be formed outside the 
the aster. 32 minutes. Microphotograph. (82 X 1.) 


the principal trail are quite cer- 


sperm aster (fig. 12). 

One further condition in the pigment structures calls for notice, and this is 
the development of the trail type where the principal trail is surrounded by 
a more or less thick, lighter, but very homogeneously pigmented layer—except 
for the vacuomes and the fine striation which marks the astral rays—together 
forming a very broad cone-shaped trail (fig. 3). The earlier stages seem to 
indicate that this type has a tendency to arise in eggs where a light subcortical 
layer is present (see p. 272). Pigment spines arise only in and very near to the 
first formed trail rudiment and the streaks later visible in the principal part 
of the trail are much thinner and less prominent than usual. Stretched vacuomes 
appear as usual, in this case also in the homogenous pigment cone outside the 
principal trail, and they run for the most part parallel to the axis of the trail. 
If the light subcortical layer is followed, it is easily seen to continue as the 
main substance in the central part of the trail and it causes this to be much 
lighter than usual, sometimes even lighter than the homogeneous surrounding 


layer (fig. 13). The brown side-yolk, which is most pigmented nearest to the 


light subcortical layer, continues directly into the surrounding envelope of the 


principal trail, and it can be seen to protrude inwards gradually as the trail 
grows. The whole process might be interpreted thus: the constituent evidently 
derived from the brown side-yolk is simply pushed into the egg—invaginated 
—by the incoming central parts of the trail originating from the cortical and 
subcortical layers. The vacuomes, however, which were originally situated in 
the two surface layers but which became stretched and even transported deep 
into the surrounding cone, seem to suggest a process similar to that in the 
foregoing trail types. Further, the surrounding cone-shaped layer often is 


obviously thicker than the layer in the brown side-yolk with equal pigmenta- 
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Fig. 13. Horizontal section from an egg with light subcortical layer. Further explanation 
in text. The centre of the trail is in this section especially light owing to very large 
vacuomes. 57 minutes. Microphotograph. (112 X 1.) 
tion, which certainly means that a current proceeds from the brown side- 
yolk towards the trail rudiment around which the pigment becomes ac- 
cumulated. The vacuomes indicate that in these eggs too the current is de- 
flected parallel with the principal trail. Thus, although the characteristic spines, 
and side-trails too, are lacking in the surrounding pigment layer in the present 
trail type, | am of the opinion that this trail type must arise in the same way 
as the types described earlier in this paper. If this is so, it must be concluded 
that the current transporting pigment and vacuomes and running in the cor- 
tical and subcortical layers of the egg in the vicinity of the sperm trail may 


influence layers lying as deep as 60 u below the surface of the egg. 


OBSERVATIONS CONCERNING YOLK GRANULES AND CYTO- 
PLASM IN THE SPERM PATH. 


In the search for structures that might throw some light upon the problem 
as to how the sperm trail is formed and especially as to whether a proto- 
plasmic current plays a part in the formation of the trail, the yolk granules 
naturally also attract one’s attention. Several earlier observations indicate that 
the structure of the sperm path in the amphibian egg—besides by the pigment 
accumulation—differs from that of the other parts of the egg. 

According to BorN (1885) the path taken by the sperm kern seems to be 
a tube with pigmented walls and pigment-free or at least poorly pigmented 
contents. In the egg of Cryptobranchus (SmituH, 1912) and of the A-xolotl 


(Fick, 1893) the sperm path is clearly indicated by a yolk-free cytoplasm, and 


in the egg of another urodele, Triturus viridescens, (FANKHAUSER and Moore, 
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1941) the course of the sperm kern is easily recognized as a thin yolk-free 
channel, usually surrounded by pigment, which does not reach the egg surface 
at first but continues into the yolk-free area, around the base of the sperm 
head, that must represent an early stage of the centrosphere, although this is 
not specifically said by the authors in question, It seems quite certain that 
these structures correspond to the channels formed by the vacuomes in my 
material. It is to be observed, however, that according to the view more or 
less clearly expressed by the above mentioned authors, the channel is formed 
in such a way that the yolk plates are pushed aside and left behind in their 
new position by the moving sperm or sperm kern. My observations, on the 
other hand, must be concluded to indicate that the channel is formed by 
movement, strong elongation and perhaps also coalescence of primarily yolk- 
and pigmentfree vacuomes. 

Both Born (1885) and Roux (1887) found a condensation of ‘brown’, 
finely granulated yolk in the sperm trail of the frog’s egg. It is the same in 
the case of the eggs of urodels. FANKHAUSER and Moore (1941) have shown 
that in the egg of Triturus viridescens the sperm path is surrounded by densely 
packed, small yolk granules which proceed from the superficial layers which 


consist of similar material. In the egg of Rana temporaria the conditions are 


very much the same as may easily be seen if the yolk granules are suitably 


stained (see page 273). When the pigment trail arises, the superficial layer of 
small, closely packed yolk granules (page 273) seems to move inwards simul- 
taneously with the pigment and to force the subjacent larger yolk granules 
away. The process is very reminiscent of the formation of the homogeneous 
pigment layers surrounding the principal trail in many eggs, which was 
described earlier in this paper. The similarity is increased too by the fact that 
the yolk trail, as the structure may be termed, is usually a little larger than 
the principal trail and also much larger than thin trails of the classical type 
(fig. 14). [ have never known a yolk trail to be smaller than the pigment trail 
in the same egg. A principal trail and close-lying side-trails seem always to 

the same conical yolk-trail, but distant side-trails may have a yolk-trail 
of its own at least centripetally (cf. page 283). 

[he synchronisation of the development of the pigment trail and that of the 
yolk trail suggests strongly that both may be due to the same process or group 
of processes. | am most inclined to believe that there is a cytoplasm current 
which transports both pigment and yolk granules, but it is also possible that 
the smaller size of the yolk granules in the yolk trail is due to a decrease in 
the size of the yolk granules in the vicinity of the moving sperm caused by the 
possibly relatively considerable metabolic processes just round the sperm. It 
seems really very unlikely, however, that such processes in the egg should be 
of such a magnitude already during the first few minutes after fertilization as 


to cause so great a consumption of the yolk granules that their decrease is 
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Fig. 14. Horizontal section intended to show the yolk trail which, surrounding the pig- 
ment trail, projects from the superficial layer of small yolk granules. Brazilin. 60 minutes. 
Microphotograph. (65 X 1.) 


obvious without having to resort to measurement. Moreover another condition 
proves, in my belief, that the yolk trail is caused chiefly by a movement of the 
superficial yolk layer simultaneously with the growth of the pigment trail. It 
was mentioned above that the superficial layer in the animal region also con- 
tains a certain amount of rather large yolk granules (page 273). In order to 
study what happens to these large yolk granules when the yolk trail is formed, 
eggs in which the grey crescent could clearly be discerned were used. They 


were cut parallel with the axis of the egg and also as nearly parallel as possible 


with the medial plane of the grey crescent, because of the well-known tendency 


of the crescent to appear opposite to the entrance point of the sperm in the 
frog’s egg. Of these eggs those were chosen in which the sperm had entered 
the egg near to the animal pole. In this way it is possible to obtain vertical 
longitudinal sections of sperm trails running through the upper white yolk. 
Such sections clearly show that the large yolk granules in the surface layer of 
the egg immigrate into the egg on the formation of the pigment trail (fig. 15 a, 
b). They appear as a fairly thick layer, sometimes quite connected, in and 
around the principal trail and it is connected basally to the surface layer. As 
it can be considered quite impossible for the yolk granules to increase in size 
around the sperm trail, this proves that the yolk granules migrate inwards from 
the surface of the egg when the yolk ¢rail is formed. 

A large number of staining experiments have been conducted with a view 
to determining whether the cytoplasm in the egg could possibly by some method 
be stained differently in different parts of the egg. In such case it might be 
possible to make use of such difference for determining whether a cytoplasmic 
current occurs when the sperm trail arises. So far, however, no certain result 
has been achieved. One observation has been made, however, which may be of 
some interest in this connection. Two completely analogous staining results 
were obtained after fixation in Bouin’s fluid or bichromate mixtures when 


staining with the Mallory stain and weak picro-fuchsin S (Hansen). Blue 
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Fig. 15. 


(40 X 1.) b. Inner end of the same trail 
in greater (450 X 1.) The small, very dark dots represent the scattered 
pigment granules and the less dark larger spots in the trail represent large yolk granules 

immigrated from the surface. 190 minutes. Microphotographs. 


and red respectively then appear in a subcortical layer from the animal pole 
to a little way below the equator (fig. 16). For the most part the staining seems 
to be restricted to the subcortical layers of the brown side-yolk. It is thus weak 


and diffuse in the upper white yolk but appears very strong below and 


gradually disappears on a level with the upper margin of the lower white 


volk. The term “subcortical” is used here to denote that the stain is strongest 
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HM «Vertical section through the medial plane of the egg. a. sperm trail in the upper 
white yolk below the animal plateau. Note the appearance of this part of the egg after 
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beneath the surface of the 
egg, but it is possible that in 
actual fact it always reaches 
the surface although it dim- 
inishes in density towards 
the surface. The stain also 
gradually disappears towards 
the interior of the egg, sur- 
rounding the trail in a man- 
ner reminiscent of both the 
homogeneous pigment accu- 
mulation around the principal 
trail in many eggs and the 
yolk trail. 

In both staining methods it 
seems to be chiefly the yolk 
p : Fig. 16. Horizontal section showing immigration of 
granules in the subcortical a subcortical layer of yolk and probably also of 
layer that are stained in this general cytoplasm in the sperm trail. Mallory. 60 


a minutes. Microphotograph. (45 X 1.) 
manner. The yolk granules 


in the other parts of the egg are also stained, but they appear yellow when the 
Mallory stain is employed and light red to yellow when picro-fuchsin S is 
used. It must be concluded therefore that the subcortical layer in question 
chiefly consists of yolk granules of a kind differing in some way from other 
yolk granules, It is not impossible, however, that the cytoplasm in the same 
layer may also be of a special kind. The yolk granules consist of an inner 
fairly hard substance surrounded by a softer layer bounded on the outside 
by a thin, smooth membrane (JAGERSTEN, 1935). The capacity of staining of 
the granules is different the larger they are, so that the inner part is stained 
only faintly or differently from the peripherical part, which is still stained the 
same shade as the small yolk granules. It seems to be the rule in preserved 


material that the small yolk granules and the surface layer of the large ones 


are stained in the same way as the cytoplasm. WEIGMANN (1927) assumed that 


this was due to a cytoplasm coating on the yolk granules. It is difficult to 
determine whether this corresponds to the outer soft layer of the yolk granules. 
In the fixed eggs of the frog, however, the cytoplasm seems, as was held by 
WEIGMANN, frequently to be shrunk in such a way as to form at any rate a 
partial coating on the yolk granules. I am inclined to interpret as such the 
irregular coatings which in places render the yolk granule’s otherwise smooth 
surface irregular and which—after staining with safranin-gentian violet-orange 
Gz—show the same colour as the cytoplasm proper. With this staining method 


the special subcortical layer is not brought out, but by using the Mallory method, 
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which shows up the special layer best, the same cytoplasm-like coatings on the 
yolk granules are brought out. I consider that this can be interpreted at least 
as an indication that the subcortical layer also contains a special kind of cyto- 
plasm, which on the formation of the sperm path moves inwards just like the 
yolk. In any case the conditions which have been observed constitute evidence 
to the effect that yolk granules also stream into the egg in and around the 


pigment trail on its formation. 


DISCUSSION AND CONCLUSIONS. 


On some results of the present investigation—The foregoing description 
shows, | think, quite clearly that pigment, yolk granules and vacuomes stream 
into the egg from its superficial layers when the sperm trail arises. It seems 
extremely improbable that this can occur without the general cytoplasm 
streaming in too. As just mentioned a certain staining result supports the view 
that the cytoplasm moves in, although it does not prove it. However, whether 
the cytoplasm streams in or not scarcely affects the following summing 
up and explanations, from morphological aspects, of the observed facts. 

In the case of Rana temporaria the sperm usually enters the egg in the ani- 
mal half of the egg and perhaps most usually in the region where the cortical 
pigment layer is thickest. This gives rise to the question as to whether the 
pigment in any way fascilitates the penetration of the sperm into the egg. In 
this connection, however, another fact must be considered. The peripherical 
distribution of the vacuomes and their accumulation in the animal half of the 
egg suggest that they may possibly have something to do with the entrance of the 
sperm, and this idea is supported by the observation that the vacuomes, be- 
sides the pigment, play such an important role from the very beginning of 
the development of the sperm trail. In any case, simultaneously with the entrance 
of the sperm, which evidently may take place more or less obliquely to the 


surface of the egg, a small immigration of pigment seems to proceed from the 


cortical layer around the sperm head so as to form the first ill-defined pig- 


ment spine. Admittedly, I have not been able to observe this satisfactorily. As 
soon as the first rudiments of the centrosphere and of the sperm aster are visible, 
however, several pigment streaks, or spines, originating basally from densely 
pigmented spots in the cortical pigment crust, arise and project their tapering 
inner ends as far as and even into the centrosphere, and the vacuomes between 
them become elongated to wedge-shaped spaces. I regard this as a result 
of the current of cytoplasm, which starts at or around the entrance point. 
This cytoplasm that moves inwards together with its inclusions must be re- 
placed and therefore it would seem that new cytoplasm is sucked towards the 


base of the trail beeing formed. In this way a current may arise moving in the 
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direction of the base of the trail (cf. below). It must be strongest near the 
base and thus near the surface of the egg, but observations indicate that it 
sometimes influences subcortical layers as deep as 60 uw below the surface. It 
carries with it subcortical pigment and pigment from the projecting irregu- 
larities in the cortical pigment layer and very probably also from the cortical 
crust proper. This explains the observed temporary thinning out of this layer 
as well as the earlier results of BAMBEKE and Born. The current also explains 
the characteristic direction of the pigment spines projecting from the cortical 
layer in and around the base of the trail in all stages of development. Of course, 
the current also carries with it yolk granules and vacuomes. The accumulation 
and the shape of the vacuomes is thus explained. At the base of the trail the 
current must turn towards the interior of the egg whereby the trail is formed. 
Actually one gets the impression that there is considerable congestion in the 
trail, that the cytoplasm and its inclusions force their way towards the interior 
of the egg and that some parts of the current move more rapidly than others. 
It seems to me that many characteristics of the centripetal parts of the principal 
trail—the different streaks in the composite principal trail, the curved and 
irregular courses of such streaks, the marked elongation of the vacuomes, 
especially in the middle line of the trail, as well as F1ck’s, K1NnG’s and my own 
observations that the pigment trail may be more pigmented than the cortex 
layer from which it proceeds—accord very well with this manner of devel- 
opment of the trail. 

Many observations suggest that the size, or perhaps rather the rapidity of 
the current may be different in different eggs and also that the current may 
be more concentrated in some eggs than in others. As regards the former dif- 


ference it may be observed that the presence of a small basal cone to the pig- 


ment trail, as well as to the yolk trail, in many eggs certainly means that the 


cone does not need to be larger. In other eggs, however, the basal part may 
be much larger although the length of the trail is approximately the same. This 
seems to indicate that the current accumulating trail-material to the base of 
the trail is more rapid in some eggs than in others and it also suggests that the 
force governing the current is probably not a simple suction action caused by 
the already immigrated material but rather a process in the peripherical parts 
of the base of the trail by which material is forced towards the base of the trail 
and which in a certain degree is independent of the amount of material that has 
already moved into the more centripetal parts of the trail. 

The difference in the concentration of current is demonstrated by the pre- 
sence of the many trail types. Comparing the broad type with the classical type, 
the difference cannot be due to the fact that in the former the pigment is spread 
out by an action of the astral rays when the centrosphere is transformed into an 
elongated rod and the number of rays running parallel towards the surface 


of the egg increases enormously because this happens also during the devel- 
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opment of a trail of the classical type but in spite of this the trail continues 
to grow as a single, thin pigment-streak, the pigmentation of which, how- 
ever, may be much denser than that of the broad type. The difference must 
accordingly be due to differences in the currents which the aster is not able 
to reduce. The side-trails prove even more conclusively that differences in the 
concentration of the currents must exist. Side-trails which arise close to the 
principal trail are probably caused by a part of the stream passing a 
strongly pigmented part of the cortical crust just before it turns towards the 
interior of the egg. More distant side-trails, however, and especially those that 
are surrounded by separate yolk-trails, during some time of their development, 
very much suggest that separate currents towards the interior of the egg may 
occur, temporarily at least, at some distance from the principal current. This 
result fits in well with the conclusion arrived at above in this chapter to the 
effect that a process is probably going on in the peripherical parts of the trail- 
ase which gives rise to currents and which is in a certain degree independent 
of the amount of material already immigrated. Since the base of the trail 
grows out from the entrance point and since the entrance of the sperm must 
cause the process that is responsible for the currents, the characteristics of the 
sperm trail just discussed seem to indicate that the process in question may pro- 
ceed from the entrance point at a different rate in different eggs and may even 
produce a stronger reaction of the cytoplasm in some parts than in others. 
As regards the nature of this process and as to what may cause its variation 
in size and rate in different eggs the present investigation does not provide 
any clue. 

Remarks on the earlier theories —The findings concerning the constitution 
and origin of the pigment trail in Rana temporaria show undoubtedly that 
none of the explanations advanced earlier provides a correct conception of its 
formation. I consider it unnecessary to repeat facts in order to justify the state- 
ment that O. HeErtwic’s theory and the simple invagination theory are 
wrong.—If the stimulation theory of Fick is right, one would very much expect 
the acting force to diminish gradually from the sperm kern as a centre. If so, 
the result would always be a homogeneous principal trail surrounded by a more 
or less thick pigment layer, the density of which would diminish gradually from 
the central axis of the trail. Such structures as composite principal trails and 
side trails would never arise. Thus a new formation of pigment caused by some 


stimulation of the sperm kern seems very improbable as concerns composite 


principal trails and side trails and there is nothing to indicate that it is 


more likely when only a single principal trail arises (cf. page 280). New 
formation of pigment probably plays a very small part in the origin of the 
sperm trail even if it is assumed that the new formation is caused by something 
other than a stimulus proceeding from the sperm kern, since everything ob- 
served during the development of the trail strongly supports the theory that 
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immigration of pigment from the surface is the chief source of the pigment. 
The present investigation does not show, however, that no new formation of 


pigment takes place in the egg during the period of the formation of the trail. 


In actual fact certain observations, which will not be gone into here, strongly 


indicate that a very great increase in the amount of pigment takes place after 
about 40 minutes from the time of insemination in connection with other pro- 
cesses in the egg than the development of the sperm trail. If the attraction 
theories of Born and Rovx were right, the result most likely to be produced 
would seem to be a single cone-shaped trail, homogeneous, or perhaps most 
densely pigmented at the end nearest to the kern. If some pigment streaks 
were present in the pigment cone, caused for instance by inherent irregularities 
in the cortical pigment layer, they would necessarily converge toward the sperm 
kern at the top of the trail. The constituents of the composite principal trail 
and especially the side-trails in the amphibian eggs hitherto investigated do not 
exhibit this characteristic. The theories also fail to explain why the side-trails 
and the constituents of the composite principal trail may pursue a crooked 
course or diverge inwards, which according to the theory advanced in this paper 
may be due to the congestion in the trail when the material is forced inward by 
currents that may vary in drift and rate. Above all, however, the attraction 
theories do not provide a satisfactory explanation of the conditions in eggs dis- 
playing a maximum trail formation in which the furthest peripherical pig- 
ment trails, running roughly parallel with the principal trail, may even in rela- 
tively early stages be the same length as the principal trail and may even be 
combined with both yolk- and vacuome-trails which are separated as to their 
centripetal parts at any rate from other peripherical parts of the sperm trail. 
It is so difficult to reconcile these conditions with an attraction on the part 
of the sperm kern, that I feel bound to assume that the sperm trails are very 
probably not caused by any attraction of the sperm or sperm kern at all. 

Sperm aster and sperm trail—Looking for conditions which might provide 
a possible explanation of the various immigrations which form the sperm trail, 
one’s attention must be drawn to the sperm aster as being the only visible 
structure to appear in conjunction with the sperm-trails. When I commenced 
these studies, I was as a matter of fact very inclined to consider that the 
sperm aster might at least play a considerable part in the formation of the 
trail, but subsequently I became more firmly convinced that the aster could 
not be attributed any great significance in the formation of the trail. The fol- 
lowing points may be mentioned : 

1. No aster is formed in connection with the descent of the female nucleus 
from the animal pole, nor, according to the general view, is any trail compar- 
able with the sperm trail formed there either. This is in actual fact incorrect. 
Without entering into any detailed description here, the actual procedure is, 
as stated shortly above (page 273), that the descent of the female nucleus is 
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accompanied, in the case of Kana temporaria, by a trail formation which as 


regards the pigment can often be observed for at least 2/3 of the way and 
which, moreover, has both stretched immigrated vacuomes and an immigration 
of yolk granules as far down as the meeting place of the pronuclei, best visible 
in my material after staining with picro-fuchsin S. The trail of the female 
pronucleus is therefore quite certainly equivalent to the sperm trail only much 
smaller. Further, if the entrance point of the sperm lies anywhere near the 
maturation spindle, the female kern and the area around it are right at the 
beginning of, or even before, the descent of the female nucleus reached by 
rays from the sperm aster. In such cases there would seem to be a possibility 
of the formation of an egg kern trail almost as large as the sperm trail, if 
the astral rays really are responsible for the development of the sperm trail. 
That this does not occur seems to indicate that the sperm aster has not much 
to do with the development of the sperm trail. 

2. It is well-known that the asters are more rigid than the rest of the 
cytoplasm and that this is due to the fact that the rays are relatively solid. 
Several explanations have been advanced. Earlier there was a very widespread 
theory that the rays represent a gel state of the cytoplasm, but today many 
physiologists believe that the rays arise from the polypeptid-chains of the 
cytoplasm tending to run parallel (see FREY-WyssLING, 1938). At any 
rate the rays certainly are structures formed by some solidifying processes in 
the cytoplasm. This suggests that the greatly increasing number of rays, which, 
during the development of the aster, grow and reach the surface of the egg 
where they are deflected so as to continue parallel with the surface of the 
egg (page 278), might give rise to two processess: first, that the entire aster is 
pushed inwards from the surface of the egg, which idea has been advanced 
by many authors to explain in general the movement of the sperm kern in 
the egg (cf. textbooks), and secondly, that new cytoplasm is sucked towards 
the growing area of contact between the aster and the cortical lavers of the 
egg in order to replace the cytoplasm which is consumed in the condensation 
of cytoplasm which takes place in the growing ends of the astral rays. In 
other words the formation of the aster might be the cause of the stream of 
cytoplasm and its constituents, which, according to the results of my re- 
searches, must be supposed to occur most strongly nearest the surface of the 
egg in the direction of the base of the trail and close to its centre. It seems 
at first as though many details of the formation of the trail might be explained 
if the stream arises in this way—for example the direction taken by the small 
pigment spines in the base of the trail and the fact that they run parallel with 
the deflected rays—but in actual fact there is no detail that cannot be explained 
just as well, no matter what the cause of the stream may be, and other cir- 
cumstances conflict strongly with this presumed cause. In eggs possessing a 


very great number of side-trails, the latter may be formed and even become 
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Horizontal section showing the characteristic expulsion of pigment granules from 
the periphery of the aster. 49 minutes. Microphotograph. (75 X 1.) 


as long as the principal trail, although they lie clearly outside the aster at the 


time of fixation. This scarcely conforms with the theory now being discussed, 


since it must be assumed that a stream caused in the manner suggested must 
take place from the areas untouched by the aster not merely towards the rays 
that reach the surface of the egg but towards the peripherical end of all the 
astral rays and this should affect the pigment streaks in the vincinity of the 
aster in such a way that they became deflected inwards towards the aster 
and continued in the interradial spaces of the aster. Further, if the theory 
under discussion is correct, the side-trails should show a much stronger ten- 
dency to radiate towards the centrosphere as a centre than to run parallel with 
the principal trail, The crooked and divergent constituents of the pigment trail 
and the tortuous vertical course of the whole sperm trail, despite the fact that 
the rays are straight, are also difficult to explain. One cannot help feeling 
that the pigment streaks running through the aster have been formed without 
their direction having been influenced in any way by the astral rays. In one 
respect, however, the pigment structures are influenced by the rays, but this 
does not support the theory. It is of course the fine striation that marks the 
course of the rays. This is due to the fact that the rays themselves are free 
from pigment and it is bound up with the common phenomenon that granules 
are expelled when the cytoplasm solidifies, (RUNNSTROM, 1928; LINDAHL, 
1932, 1941). In actual fact this phenomenon should to no small extent counter- 
act an influx of pigment in the interradial spaces of the aster. If the free 
periphery of the growing sperm aster, i.e. that part which has not made con- 
tact with the surface of the egg, is studied, it is clearly seen that the extreme 
peripherical layer, where the thinnest top-ends of the astral rays are situated, 
is less pigmented than the inner parts of the aster but that the pigment on the 
other hand is clearly concentrated in a fairly thick layer just outside the poorly 


pigmented zone from which it must have been expelled (fig. 17). Where the 
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aster reaches the egg cortex, the more densely pigmented layer joins the cortical 
and subcortical pigment layers. Traces of the depigmented layer may be seen to- 
wards the sperm trail where it disappears completely. It must be considered 
as certain that the same pigment expulsion process takes place round the en- 
tire periphery of the aster—thus also where the pigment trail arises. Further, 
if we recall the fact that the pigment trail is formed only in a region of 
admittedly varying size round the entrance point of the sperm but in no other 
parts of the periphery of the aster, despite the fact that the aster gradually makes 
contact with the cortical pigment layer throughout the animal half of the egg, 
it seems to me that the conditions described should be interpreted as showing that 
the formation of the astral rays does not cause any influx of pigment into the 
aster but the reverse. An influx of pigment, yolk granules, and vacuomes does 
take place, however, round the entrance point of the sperm and is evidently 
of such overwhelming strength and extent that the aster’s pigment removing 
capacity is unavailing. Really, this fact supports the idea advanced in this 
paper, because it implies a process in the surface layers in and around the 
base of the trail that forces the material of the trail inwards. I would not, 
however, exclude the possibility that the aster may influence the chief direction 
of this stream in the egg. 

3. In this connection the problem as to what may cause the movement of the 
sperm kern in the egg may be shortly touched upon (see LILLIE, 1923; SPEK, 
1918; WILSON, 1925). It is a wide-spread view that the sperm kern enclosed 
in the relatively solid sperm aster is transported by the growth of the same 
(page 294). My results seem to imply a strong current from the region of the 
entrance point along the path of the sperm kern. The descent of the female 
nucleus is, as said above, accompanied by a trail formation which is quite 
certainly produced by a stream as well, but there is no aster. Iurther, the 
stream carrying the female nucleus with it must force its way through the 
sperm aster before the female nucleus arrives at the sperm kern. The idea 
maintained by many authors (see textbooks) that the female kern is transported 
by a special kind of current occuring in the sperm aster is certainly wrong, since 
the female nucleus moves and a trail is formed also in artificially activated 
eggs where sperm aster is lacking. These facts must be considered when the 
problem in question is discussed. 

Artificial activation and sperm trail—As already mentioned the nature of 
the mechanism that gives rise to the influx that forms the sperm trail is un- 


known. .However, it is quite clear that it is caused by some reaction of the 


cytoplasm following upon the entrance of the sperm, which activates the egg 


to start its development. This being the case it is perhaps not without interest 
that this reaction has no connection with the phenomena which are usually 


considered as signs of activation in the case of the frog’s egg. As is well- 
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known, this egg may be activated artificially by several methods. According 
to my experience, if by making a puncture with a fine needle, using distilled 
water or electrical current or simply by tapping the egg slightly activation be- 
comes apparent by the perivitelline fluid arising, the second maturation body 
being formed, the female pronucleus moving—as is shown by measurements 
not recorded here—to the usual meeting place of the pronuclei, whereupon the 
usual small trail of the female kern is also formed, and further by the 
flattened plateau of the superior pole as well as the grey crescent becoming 
formed, there are no traces of any immigrations apart from those of the trail 
of the female kern. This undoubtedly shows that the phenomena of activation 
just mentioned here are not connected with the reaction of the egg that is 
responsible for the currents of the sperm trail. This reaction seems to be more 


specific and to require the penetration of a sperm. 


SUMMARY. 


1. The fully formed sperm trail and its development has been examined in 
eggs of Rana temporaria. 

2. The pigment trail is usually much more composed than earlier investi- 
gations indicate and may conveniently be described as being composed of a 
principal trail and side-trails and the principal trail must often be characterized 


as a composite trail. Similar conditions have more or less clearly been observed 


also in the eggs of Rana arvalis, Bufo bufo, Pelobates fuscus, Xenopus laevis 


and Amblystoma mexicanum. 

3. When the pigment trail arises, both pigment, yolk granules and vacuomes 
stream into the egg and form the sperm trail. The vacuomes become more or 
less elongated. It is extremely probably that the general cytoplasm streams 
in too. 

4. Earlier observations and theories concerning the formation of the pig- 
ment trail have been reviewed and discussed. None of the previous theories 
seems to be compatible with the observed facts. It has also been discussed 
whether the sperm aster can cause the immigration of the constituents of the 
trail but this does not seem to be the case. The idea has been advanced that 
the immigration is chiefly produced by a process in the surface layers of the 
egg in the region of the base of the trail. 

5. Some observations have been added to what was already known regard- 
ing pigment granules, yolk granules, and vacuomes in the uterine egg of Rana 
temporaria as well as regarding the formation of the sperm aster and the 


centrospehere. 
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